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Die Geschichte der Entwicklungsmechanik kann bei grober Schemati- 


sierung in zwei Perioden eingeteilt werden. Die erste Periode umfasst die 
Jahrzehnte um die Jahrhundertwende. Man arbeitete damals hauptsachlich an 


Evertebraten, und die Versuche gingen darauf aus, Keimfragmente zu iso- 
lieren und weiterzuzuchten. Seit dieser Zeit sind die Keime der Echiniden 
und Asteriden klassische Objekte fur entwicklungsmechanische Unter- 
suchungen geworden, besonders dank den bekannten Arbeiten von Hans 
Driescu. Als zweite Periode kénnen wir die Zeit nach dem Weltkrieg ansehen. 
SPEMANN und seine Schule arbeiten mittels Transplantationen an Amphibien- 
keimen. Voct und seine Schiller untersuchen das gleiche Material mittels 
ortlicher Vitalfarbung. 

Zu der Zeit, als die Mehrzahl der Experimente an Echinodermenkeimen 
gemacht wurden, war die mikrochirurgische Technik noch nicht so hoch ent- 
wickelt wie heute. Die Spemannsche Glasnadeltechnik und Vogts Vitalfar- 
bungsmethode geben uns jetzt Mittel in die Hand, durch welche wir die 
Experimente viel praziser als friiher ausfiihren kénnen. Die vorliegende Arbeit 
hat den Zweck, an Echinodermenkeimen erstens die alteren Isolierungsversuche 
nachzuprufen und zu erganzen, zweitens die Ortliche Vitalfarbung anzuwenden 
und drittens Transplantationen zu machen, letztere mit einer durch die Eigen- 
art des Materiales bedingten neuen Methode. 

Die Untersuchungen wurden an der Zoologischen Station zu Neapel in 
den Jahren 1922, 1924 und 1926—27 ausgefthrt. Das Material und die Proto- 
kolle wurden dann in dem hiesigen Institut bearbeitet. Meinem Lehrer und 
Freund Herrn Dr. JoHN RunnstrOm, der meine Aufmerksamkeit auf die 
entwicklungsmechanischen Probleme lenkte, mich in die Methodik dieser For- 
schung einfuhrte und meiner Arbeit stets das grosste Interesse entgegen- 
brachte, statte ich meinen ergebensten Dank ab. Dem Direktor Herrn Prof. 
Dr. REINHARD DorHrRN und den Beamten der Neapler Station sowie dem 
Direktor des Stockholmer Institutes Herrn Prof. Dr. N. HoLMGREN bin ich 
wegen ihres stetigen Entgegenkommens und ihrer gutigen Unterstutzung zu 
Dank verpflichtet. Die sprachliche Verbesserung meines Manuskriptes ver- 
danke ich den Herren Dr. FRIEDRICH Brock, Hamburg, und Dr. Ernst 
A. MEYER, Stockholm. 
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I MATERIAL. 


Die Untersuchungen wurden an Vertretern der Echiniden, Asteriden und 
Holothurien ausgefihrt. Unter den Seeigeln kam nur Paracentrotus (fruher 
Strongylocentrotus) lividus Lk. zur Verwendung, weil ich, um einheitliche 
Resultate zu erzielen, nur mit einer Art arbeiten wollte, und weil das Para- 
centrotus-Ei durch einen zur Orientierung brauchbaren Pigmentring einen 
Vorzug vor den anderen Seeigeleiern hat. Eine Darstellung der normalen Ent- 
wicklung findet man in jedem embryologischen Lehrbuch. 

Der Seestern Astropecten aurantiacus L., der in Neapel im Marz—April 
geschlechtsreif ist und sich ziemlich leicht kunstlich befruchten lasst, hat 
grosse, durchsichtige, pelagische Larven, die fur Experimente an Gastrula- 
und spateren Stadien gut geeignet sind. Die Entwicklung dieses Seesterns ist 
bis jetzt nicht eingehend geschildert worden (eine vorlaufige Mitteilung von 
mir [1926] liegt vor). Versuche wurden auch an Keimen von Asterina gibbosa 
ForsEs angestellt. Die Eier dieser Art sind gross und dotterreich. Kunstliche 
Befruchtung gelingt bei ihnen nicht, deshalb muss man die spontane Eiablage 
abwarten, welche in Neapel etwa Ende April bis Mitte Mai erfolgt. Infolge 
des Dotterreichtums sind die Larven vollkommen undurchsichtig und durch- 
laufen eine verkurzte Entwicklung. Lupwic (1882) und MacBripE (1896) 
haben die normale Entwicklung beschrieben. Einige von Lupwic abweichende 
Beobachtungen beziiglich der Furchung und Gastrulation habe ich (1925, a) 
veroffentlicht. 

Die Entwicklung von Holothuria tubulosa ist bis zu einem Stadium kurz 
vor Beginn der Metamorphose von SELENKA (1876) beschrieben worden. 
SELENKA erhielt Larven aus befruchteten Eiern, die vom Boden einer Kiste 
aufgesogen wurden. Diese war an einer anderthalb Meter tiefen Stelle ins 
Meer versenkt worden und enthielt etwa 150 Seewalzen. Es gelang ihm aber 


nicht, normale Larven nach kinstlicher Befruchtung zu erhalten. Durch 


Erhohung des P,,:s des Seewassers und durch Versuche mit einer grossen 


Anzahl Tiere gluickte es mir, wahrend der Geschlechtsperiode, im Juli— 
August, von einer nahestehenden Art, Holothuria Poli DELLE Cutaje, ein 
paarmal grosse Mengen befruchteter Eier zu zichten, die sich normal zu einem 
nur wenig alteren Stadium entwickelten, als es SELENKA beschrieben hatte. 
Diese Larven wurden zum Studium tiber regulatorische Prozesse benutzt. 

In den folgenden Abschnitten, welche Untersuchungen an Seestern- und 
Holothurienkeimen behandeln, soll jeweils eine kurze deskriptive Darstellung 


der normalen Entwicklung vorausgeschickt werden. 
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METHODEN. 


Die ersten Versuche, einzelne Blastomeren abzutoten oder zu isolieren, 


wurden von CHABRY (1887) am _ Ascidienei, von Roux (1888) am 


Froschei durch Anstich mit einer Nadel und von Driescu (1891), FIEDLER 
(1891) und CHun (1892 [schon 1877 ausgefuhrt]) an Seeigel- bzw. 
Ctenophoreneiern durch Schitteln gemacht. Mit Hilfe des Ca-freien See- 
wassers (HERBST, 1900) konnte Driescu spater (1902, b) die Isolierung von 
Blastomeren in einer bequemeren und besseren Weise ausfihren, auch konnte 
er (1895, a) Blastulz und Gastrule mit einem Messerchen aufs Geratewohl zer- 
schneiden. An Seeigelkeimen operierten Zoya (1895) und JENKINSON (I9QII, a) 
viel genauer, als DrIESCH es getan hatte, indem sie mit kleinen Skalpellen die 
Furchungsstadien bzw. Gastrule nach Belieben zerschneiden und die aus 
einem Keim stammenden Halften isolieren konnten. SPEMANN (1906, a) 
empfiehlt Glasnadeln zum Zerschneiden von Seeigelblastule. (Im Kapitel IV 
werden wir eine ganze Reihe von Untersuchungen an Seeigel- und anderen 
Keimen kennen lernen, bei denen die Eier oder Larven zerschnitten wurden. 
Hier werden nur einige von den verschiedenen Methoden kurz gestreift.) 
CrAMPTON (1896) isolierte Blastomeren von Ilyanassa durch heftiges Aus- 
spritzen aus einer Pipette. GARBOWSKI (1904, a) fand es vorteilhaft, das Schut- 
teln von Furchungsstadien (Seeigel) bei Anwesenheit von Glaspulver vorzu- 
nehmen. Beztiglich Zertrennung durch Warme und chemische Agenzien siehe 
HERBST (1913). 

Fragmente aus ungefurchten Eiern erhielten schon O. und R. HEertwic 
(1887, zit. nach Bovert, 1889) und Bovert (1889) durch Schutteln. ZIEGLER 
(1898) legte Faden von Wolle zwischen Objekt- und Deckglas, liess dann 
Wasser mit Eiern durchstromen, wobei die Eier gegen die Faden gepresst 
und zerschnitten wurden. Neuerdings hat PASPALEFF (1927) Fragmente bei 
Durchspritzen von Eiern durch Seidegaze erhalten. STEVENS (1902) zer- 
schnitt Eier mit einem Messerchen gegen eine Unterlage von hartem Paraffin. 
McCLENpDON (1908) konnte mittels zweier ungleich grossen Pipetten Eier ent- 
kernen. Spater haben CHAMBERS und PETERFI durch den Mikromanipulator 
(siehe PETERFI, 1924) die Methoden der feinsten Zelloperationen vervoll- 
kommnet. 

Die grossen Amphibienkeime haben verschiedene Forscher mit einem 
Glasfaden zertrennt oder mit einer Haarschlinge durchschnurt (siehe SPE- 
MANN, 1920). Fur die sehr kleinen Keime der Seeigel sind die feinen Ope- 
rationsnadeln aus Glas nach SPEMANN die besten mikrochirurgischen Instru- 
mente, die v. UsiscH (1925, b) und ich (1925, b und c) schon frither mit 


bestem Erfolg gebraucht haben. Alle hier zu schildernden Operationen an 
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Seeigelkeimen und die Mehrzahl der Operationen an Seestern- und Holo- 
thurienlarven wurden mit Glasnadeln ausgefuhrt. 

Die Keime entgleiten leicht dem Messer. Um diesen Ubelstand zu besei- 
tigen, hat PETER (1909) vorgeschlagen, den Boden des Gefasses mit einem 
diinnen Celloidinaufstrich zu versehen, an dem die Larven haften. v. UBIscu 
(1925, c) hat diese Methode verwertet. Mir schien es aber, dass der Aufstrich 
nur eine kurze Weile die zu orientierter Durchschneidung ungefurchter Eier 
notige klebrige Konsistenz hatte, und dass daher die Methode unbequem sei. 
Ich verfuhr auf die folgende Weise. Ein photographischer Film wurde von 
der Gelatineschicht befreit und griindlich gewaschen. Mit einer feinen Nadel- 
spitze wurde eine kleine Rinne eingeritzt, die rauhe Rander besass. Die Film- 
scheibe wurde in eine niedrige Schale gelegt und Wasser zugegossen, so dass 


es ein paar Millimeter tber der Scheibe stand. Wollte ich z. B. ein Ei aqua- 


Te xt 
torial durchschneiden, so wurde es kurz ausserhalb des Endpunktes der Rinne 
orientiert (Abb. 1) und dann mit der Glasnadel vorsichtig in dieselbe hinein- 
geschoben (wie das gestrichelte Ei in Abb. 1). Infolge der rauhen Rander 
der Rinne ist es jetzt moglich, das Objekt ohne Entgleiten oder Drehungen 
zu durchtrennen. 

Es ist zweckmassig, Furchungsstadien etwa 10—15 Min. vor der Ope- 
ration in Ca-freies Wasser zu bringen und auch die Zertrennung in dieser 
Losung auszufthren, denn beim Schneiden in gewohnlichem Seewasser wer- 
den die Blastomeren leicht derangiert oder beschadigt, weil sie zah zusammen- 
gewachsen sind. Dagegen durfen ungefurchte Eier nicht mit Ca-freiem Wasser 
vorbehandelt werden. Die Oberflachenschicht wird dann zu weich und die Eier 
platzen bei der Operation. 

Die beweglichen Larven wurden auf ein Objektglas gebracht und so viel 
Wasser abgesogen, dass sie sich nicht mehr bewegen konnten. Die Operation 
geschah dann sehr rasch. Frisches Wasser wurde dann sofort zugesetzt, damit 


e Larven nicht durch Austrocknen leiden konnten. Nach dem Zusetzen 


di 
des Wassers miissen die Larvenhalften im allgemeinen mit der Glasnadel (am 


besten mit einer dickeren Nadel) in den Wassertropfen hinuntergedrickt wer- 
den, weil sie sonst an der Oberflache hangen bleiben und daher beim Absaugen 


nicht in die Pipette hineingelangen, sondern beschadigt werden. Die grossen 
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Bipinnarien und Auricularien kénnen mit einem Stahlmesser geschnitten wer- 
den. Anstatt eines Objektglases nimmt man dann am besten eine Filmscheibe, 
die ebenso durchsichtig wie das Glas ist, die Skalpelle aber nicht verdirbt. 
Bewegliche Keime konnten auch mit der Nadel in die obengenannte Filmrinne 
hineingebracht und dort nach Belieben zerschnitten werden. Unmittelbar nach 
der Zertrennung schwimmen die beiden Halften munter aus der Rinne weg. 
Die grossen, dotterreichen Keime von Asterina wurden in mit schwarzem 
Wachs ausgegossenen Zimmermann-Schalen mit Hilfe von Skalpellen operiert 
(SPEMANN, 1920). 

Die operierten Larven wurden einzeln oder paarweise in Zimmermann- 
oder Boveri-Schalen oder in noch grosseren Glasern geziichtet. Selbstverstand- 
lich wurden immer Kontrollkulturen angesetzt. Als Futter wurde Nitzschia 
gegeben. 

Um Eier, Larven oder Bruchstiicke von der einen zu der anderen Schale 
zu bringen, wurde immer eine Mundpipette mit einem ziemlich langen Schlauch 
gebraucht (vgl. PETERFI, 1924, und Fry, 1924), mit welcher viel bequemer 
und praziser als mit einer Druckpipette gearbeitet werden konnte. Man mon- 
tiert diese Pipette am besten an das Prapariermikroskop. Die Miindung darf 
nur unbedeutend grosser als die betreffenden Keime sein. Die Pipette wird 
ins Wasser hineingetaucht und fullt sich dabei selbst durch die Kapillarkraft. 
Nachdem durch sehr geringes Saugen das Objekt in die Pipette hineingebracht 
worden ist, kann man sie ruhig zur Seite legen, sogar schrag nach oben richten, 
was am bequemsten ist. Das Objekt bleibt trotzdem nahe der Miuindung liegen 
und kann, wenn die Schalen gewechselt worden sind, langsam herausgepresst 
werden. In der Weise lassen sich sogar isolierte Mikromeren des Seeigel- 
keimes aus der einen Schale in die andere bringen. 

Furchungsstadien, die man zerschneiden will, mussen von der Befruch- 
tungsmembran befreit sein. Dies wird nach der Drriescuschen Schuttel- 
methode (1893, b) gemacht. Am besten beobachtet man eine Probe der eben 
befruchteten Eier unter dem Mikroskop und nimmt das Schutteln vor, wenn 
die Membran sich halbwegs abgehoben hat. Schiittelt man frither, so wer- 
den die Eier leicht deformiert, tut man es spater, so ist die Membran schon 
zu zah geworden, um durch massiges Schiitteln zu zerreissen. Uberhaupt darf 
nicht starker geschittelt werden als notig ist, um einen Teil der Eier membran- 
los zu machen, denn bei zu starkem Schitteln verlauft die Furchung oft nicht 
ganz normal, obwohl es vielleicht so scheint, wie wir unten sehen werden. 

Es liegt auf der Hand, dass eine Methode, die es gestattet, junge Keim- 
halften von Seeigeln nach Belieben zu transplantieren, wie es an Triton im 
Gastrulastadium (siehe SPEMANN, 1920) und im Zweizellenstadium (MaAn- 


GOLD, 1920) gemacht wurde, von grossem Interesse sein kann. Besonders das 


Sechzehnzellenstadium ist fiir solche Operationen geeignet, weil die 8 Meso- 
meren, 4 Makromeren und 4 Mikromeren eine Orientierung der Keimhalften 
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erlauben. Es fehit nicht an Verschmelzungsversuchen, wie wir bei der Litera- 
turbesprechung sehen werden, aber alle dabei erhaltenen Gebilde waren durch 
Zufall entstanden, und man wusste nicht recht, wie und in welchem Stadium 
die Verschmelzung stattgefunden hatte. 

Die folgende Methode wurde im Juli—August 1925 an der schwedischen 
Station Kristineberg ausgearbeitet und im Februar—Marz 1926 in Neapel 
vollendet. Im Prinzip wurde die nach Hergsts Angaben von DriIEscH 
(1900, b) benutzte Vorbehandlung mit Ca-freiem Seewasser befolgt; diese 
Methode wurde auch von GARBOWSKI (1904, a), BIERENS DE HAAN (1913 

b), v. Upiscn (1925, b) u. a. gebraucht 

Mein Verfahren ist folgendes. Nach einem Aufenthalt von 10--15 Min 
im Ca-freien Wasser werden die dine kurz nach dem Ablauf der zum 
Sechzehnzellenstadium fuhrenden Furchung in Halften zerlegt, seitliche oder 
animale und vegetative, ganz wie es oben geschildert wurde. Nun werden 

zwei Keimhalften in eine Schale, die gewohn- 

liches Seewasser und eine Filmscheibe enthalt, 

uberfuhrt. Durch das Ca-freie Wasser wird nicht 

nur der Verband der Zellen lockerer, ihre ganze 

Oberflachenschicht wird in der Richtung ver- 

andert, dass sie jetzt in dem normalen Seewasser 

leicht zusammenkleben. In dem Film hat man 

im voraus mehrere Reihen von kleinen Gruben 

gemacht, deren Durchmesser und Tiefe etwas 

grosser als der Umfang der normalen Keime 

sein sollen. Die Gruben werden durch Drucken 

und Drehen mit geeignet geschliffenen Nadel- 

spitzen gebohrt. Unsere Keimhalften werden 

einer Glasnadel so schnell wie moglich in eine Grube hineingelegt, 

und zwar in der gewiinschten Lage. Die verschiedenen Zellkategorien und 
die Kriimmung der Keimhalften gestatten eine genaue Orientierung. Schliess- 
lich legt man eine kleine Glaskugel obenauf (Abb. 2), welche den zum Ver- 
wachsen notigen Druck ausiibt. Diese Kugel muss aber nach etwa einer Viertel- 


stunde mit der Nadel oder Pipette abgehoben werden, damit die nachsten 


Spindeln sich nicht anormal einstellen oder der ganze Keim deformiert wird. 


Das Verwachsungsindividuum muss einige Stunden in der Grube bleiben. Es 
haftet namlich anfangs hier und da an der Wand. Nach ein paar Stunden 
aber hat es sich vollig losgemacht, ist rund und einheitlich geworden (falls 
die Halften normal orientiert waren). Nun wird es in die Zuchtungsschale 
hinuberpipettiert. 

Es empfiehlt sich, Glasnadeln von verschiedener Form und Dicke bei 
der Hand zu haben. Auch die Gruben und Glaskugeln miissen von variierender 


Grosse sein. Die letzteren werden von allerfeinsten Glasfadchen angefertigt, 


8 


f 


DIE DETERMINATION DES KEIMES BEI ECHINODERMEN 


deren freies Ende schrag von unten (sonst blast der weiche Faden nach oben) 
in eine Mikroflamme hineingefiihrt und bis zu gewiinschter Dicke geschmolzen 
wird. Mit einer feinen Pinzette werden dann die Kugeln unter Wasser ab- 
gebrochen. 

Es fehlt nicht an Versuchen, durch kunstliche Marken das Schicksal 
bestimmter Keimbezirke zu ermitteln. MoRGAN (1893) setzte Karminkornchen 
an die Membran von Fischeiern. Boveri (1901, a) versuchte vergebens Mar- 
ken an dem Seeigelei anzubringen. Roux und Kopscu markierten durch De- 
fekte (zit. nach MANGOLD, 1925, a), EKMAN (1920) durch Einstecken eines 
Haarstuckes. Harrison (1904) und die Spemannsche Schule (SpPEMANN, 
1920) verwendeten Implantate von einer anderen verschiedenfarbigen Art, 
DETWILER (1917) implantierte vitalgefarbte Gewebestiicke. Lokalisierte Vital- 
farbung wurde von GOODALE (1911) in der Weise ausgefuhrt, dass ein Korn- 
chen Nilblausulfat an die Eioberflache gedruckt wurde. SmitH (1914) erhielt 
eine Marke durch Zufthren eines Tropfchens Nilblausulfat in Wasserlosung 
an die Oberflache der grossen Cryptobranchus-Eier vermittels einer Pipette. 
Ich habe lokale Vitalfarbungen mit Hilfe der von VoctT (1923, a und b, 1925) 
ausgearbeiteten Agar-Vitalfarbemethode ausgefuhrt, wie es schon v. UBIscu 
(1925, a) an Seeigelkeimen getan hat. Die zu farbende Blastomere wird an 
ein mit Nilblausulfat getranktes Agar-Plattchen angelehnt. Der Farbstoff 
diffundiert dabei langsam hintiber. Bevor die ganze Zelle durchgefarbt ist, 
muss das Agar-Plattchen entfernt werden. Der Farbstoff breitet sich dann 
nachtraglich durch die ganze Zelle aus, tritt aber nicht in die Nachbarblasto- 
mere uber. 


WI. VERSUCHSERGEBNISSE-. 


Es sei hier betont, dass in der folgenden Darstellung der Versuchsergeb- 
nisse nur die unbedingt notwendigsten Hinweise auf altere einschlagige Unter- 
suchungen gegeben werden. Die Literaturbesprechung findet man in Kap. IV. 
Vorlaufige Mitteilungen uber die Versuchsergebnisse wurden 1925 (a, b, c), 


1927 und 1928 veroffentlicht. 


A. DIE DETERMINATION DER FURCHUNG BEI 
PARACENTROTUS LIVIDUS. 
Aus der bekannten Arbeit von Bovert, ,,Uber die Polaritat des Seeigel- 


‘ 


eies‘’ (1901, a) referiere ich folgendes. Das reife Paracentrotus-Ei besitzt an 
der vegetativen Eihalfte einen roten Pigmentring, der animalwarts sich bis an 
den Aquator erstreckt, vegetativwarts eine Polkappe frei von Pigment lasst 
(Abb. 3 A 1). Der unpigmentierten animalen Eihalfte entspricht das kunftige 


Ektoderm, die Pigmentzone liefert Entoderm und sekundares Mesenchym 
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Schema der Furchung bei Paracentrotus lividus. A normale Furchung. Bei 
sind mit vertikaler 
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(bei der Furchung die Makromeren), die farblose Polkappe bildet die Mikro- 
meren und spater das primaire Mesenchym. Bei den ersten zwei Furchungen 
stellen sich die Spindeln in die Aquatorialebene, die ,,karyokinetische Ebene, 
ein, die Furchen gehen also durch die Eiachse (Abb. 3 A 1—A 3). Bei der 
dritten Teilung stehen die Spindeln senkrecht auf der Aquatorialebene, die 
Furchen schneiden also aquatorial ein und scheiden animales (ektodermales) 
Material von vegetativem (Abb. 3 A3, A4). Boveri nimmt an, dass lokale 
Anderungen der Plasmabeschaffenheit stattfinden, welche die Bindung der 
Spindeln an die ursprtingliche karyokinetische Ebene aufheben. Die Stellung 
der Spindeln und der Furchungsmodus bei der nachsten Teilung ist aus den 
Abb. 3 A 4, A 5 ersichtlich. Bei der Bildung des Zweiunddreissigzellenstadiums 
schniren die Mikromeren sogenannte kleinste Mikromeren ab, die Meso- und 
Makromeren furchen sich aqual. 

Schon Driescu (1896, b) hatte gezeigt, dass beliebige, durch Schutteln ge- 
wonnene Fragmente von Seeigeleiern sich nach verschiedenen Typen furchen, 
welche annahernd Bruchstiicken des Furchungsbildes eines normalen Eies ent- 
sprechen. BovERI meint nun, dass die Art der Fragmentfurchung davon ab 
hangig ist, welche von den drei Schichten im Fragment vorkommen. Verklei- 
nerte Ganzfurchung (zuerst 8 gleich grosse Zellen im Achterstadium, dann 
8 Mesomeren, 4 Makromeren und 4 Mikromeren im Sechzehnzellenstadium) 
oder Halbfurchung (d. h. im Achterstadium 4 Mesomeren, 2 Makro- und 
2 Mikromeren, also genau eine Halfte eines normalen Sechzehnzellenstadiums ; 
in der Weise furchen sich die isolierten Blastomeren des Zweizellenstadiums ) 
entsteht, wenn die Bruchstticke alle drei Zonen im gleichen Verhaltnis wie 
das Ei besitzen. Die Art der Zertrennung soll in dem einen Falle Ganz-, in 
dem anderen Halbfurchung bewirken. Wenn die Fragmente beim Zerreissen 
ringsum dieselbe Schichtung gewinnen, die das Ei besass, so sollen sie sich 
verkleinert ganz teilen, bekommt aber die eine Seite des Bruchsttickes eine 
andersartige Oberflachenschicht als die normale, so soll Halbfurchung 


eintreten. Driescu hat eine andere Erklarung gegeben. Fragmente, die sich 


regulieren konnen, sollen Ganzfurchung zeigen, Halbfurchung diejenigen, bei 


welchen die Regulation unterbleibt, sei es, dass die Zeit zur Regulation zu kurz 
oder das Zytoplasma zu starr war. 

}eim Durchlesen dieser Boverischen Arbeit kam ich auf den Gedanken, 
dass das Auftreten von Ganz- und Halbfurchung vielleicht ein Ausdruck eines 
zeitlichen Vorganges im Echinidenei sei, d. h. kurz nach der Befruchtung 
sollte man Ganzfurchung erwarten, kurz vor der ersten Teilung dagegen 
Halbfurchung, und dazwischen wohl intermediare Stadien. Eine Analyse der 
Determination der Furchung konnte auch von anderen Gesichtspunkten aus 
von Interesse sein. Man konnte fragen: wie verhalt sich die Fragmentfurchung 
zu dem Vorkommen der Eizonen? Welche Faktoren uberhaupt bewirken die 


inaquale Furchung? In welchem Verhaltnis steht die erste Furche zur kunf- 
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tigen Symmetrieebene und zur Eintrittsstelle des Spermiums? Wann konnen 
wir das erste Zeichen einer Bilateralitat spiiren? Inwieweit sind die drei Zonen 
organbildende Keimbezirke? Usw. 

Nach der obenerwahnten Methode (Rinne in der Filmscheibe) wurden 
sowohl unbefruchtete als auch befruchtete, von der Membran befreite Eier 
aquatorial oder durch die Eiachse geschnitten. Im folgenden werden die fru- 
heren Halften animal bzw. vegetativ, die letzteren meridional genannt. 

Die unbefruchteten Eier (ich arbeitete nur mit reifen Eiern) sind 
leicht zu zerschneiden, weil sie weder platzen noch zah sind. Die glatte Gallert- 
schicht macht Schwierigkeiten bei der Orientierung, kann aber durch Schiitteln 


entfernt werden. Sowohl die kernhaltigen als auch die kernlosen Fragmente 


entwickeln sich nach der Befruchtung, die letzteren also merogonisch. Diese 
beiden Arten von Bruchstiicken wurden getrennt geziichtet, da aber die aus 
ihnen erhaltenen Ergebnisse identisch waren, werden sie in der folgenden 
Darstellung nicht gesondert erwahnt. Wahrend der Furchung treten oft Plas- 
maloben durch eine Offnung der Membran aus: es ist daraus zu schliessen, 
dass die Membran nur von der urspriinglichen Oberflachenschicht aus gebildet 
werden kann (vgl. Hyman, 1923). Die durch die Operation entstandene Off- 
nung wird nicht vollig geheilt. Dies hat zweierlei zur Folge: erstens kann die 
Membran nicht abgehoben werden, weil die Offnung die Entstehung des zur 
Membranabhebung notigen Druckes verhindert, zweitens werden die erwahn- 
ten Loben hinausgepresst, wenn wahrend der Furchung das Volumen des 
Keimes zunimmt. Weil die zahe Membran sich dicht an den Keim anschmiegt, 
muss bei der Ausdehnung eine Zytoplasmamasse durch die erwahnte Offnung 
herausgepresst werden. Dies geschieht bei weitaus den meisten Eiern. In 
den Protokollen wurden aber nur Keime ohne solche Defekte bericksichtigt. 

Obwohl die harte Membran entfernt worden ist, zeigt das befruchtete F1 
eine sehr zahe Oberflachenschicht. Bei der Befruchtung wird also nicht nur 
die praformierte, aber bis jetzt weder auf Schnitten sichtbare, noch durch 
abweichende Viscositat gekennzeichnete Membran hart und zah, auch die nach 
stattgefundener Membranabhebung neue Oberflache wird sehr stark verandert 
(vgl. den Farbwechsel der lipoiden Oberflachenschicht nach RUNNSsTROM, 
1923); diese Schicht ist unabhangig von der Befruchtungsmembran. 

Der Pigmentring ist bei den Neapler Paracentrotus-Eiern sehr schwach 
entwickelt und wird bei Eiern von vielen Weibchen vollig vermisst (siehe 
unten, S. 86). Im Prapariermikroskop sieht man den Ring nur an besonders 
stark gefarbten Eiern und bei hellstem Tageslicht. Auch dann kommt er erst 
klar zum Vorschein, wenn die Eiachse horizontal liegt, so dass das Pigment 
an Ober- und Unterseite des Eies sich optisch addiert. 

Diejenigen Eier, die im lebenden Zustand nicht gedeutet und gezeichnet 
werden konnten, wurden in Formalin fixiert, mit Boraxkarmin gefarbt und 


in Nelkenol aufgehellt. Die Protokolle bestehen aus Zeichnungen, welche mit 
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dem Zeichenapparat entworfen wurden. Hierzu wurde ein Leitz’ Zeichen- 
apparat nach Abbe auf einem Leitz’ Binokularmikroskop mit Ok. 4 und Obj. 3 


benutzt. Bei der Reproduktion wurden sie um die Halfte verkleinert. 


1. Aquatoriale Durchschneidung. 


nD 


Animale Halften durch Operation vor der Befruchtung erhalten: 
53 animale Halften zeigten im Achtzellenstadium gleich grosse Zellen und 
nach der nachsten Furchung 16 auch gleich grosse Zellen. Von Makro- und 
Mikromeren war also keine Spur zu sehen. 

Animale Halften, nach der Befruchtung operiert: 51 furchten sich 
alle aqual. Dazu kamen noch 2, bei welchen einige Viererblastomeren sich 


nicht weiter geteilt hatten. 


Abb. 4. A verkleinerte Ganzfurchung einer vegetativen Eihalfte. B normales Sechzehn- 
zellenstadium. C ein Keim mit vier ,,vorzeitigen Mikromeren“ im Achterstadium. Samt- 
liche von dem vegetativen Pole aus gesehen. Paracentrotus. 175/I. 

Vegetative Halften vor der Befruchtung aquatorial geteilt: Samt- 
liche Eier furchten sich verkleinert ganz (Abb. 4A). Die drei Zellenkate- 
gorien waren zueinander von proportionaler Grosse. In 4 Fallen waren die 
Mikromeren etwas zu gross, es unterliegt aber keinem Zweifel, dass wir auch 
hier von Ganzfurchung reden miissen: im Achtzellenstadium waren die Zellen 
gleich gross (bei Fragmentfurchung waren 4 Makro- und 4 Mikromeren zu 
erwarten gewesen), und es machte keine Schwierigkeiten, die drei Blasto- 
merenkategorien zu erkennen. — Es sei hervorgehoben, dass bei dieser ver- 
kleinerten Ganzfurchung auch die Mesomeren rot pigmentiert sind. 

Vegetative Halften, durch Zerschneiden nach der Befruchtung 
gewonnen: Von 52 Eiern besassen alle gleich grosse Zellen im Achtzellen- 
stadium, wahrend im nachsten Stadium nur 38 die typischen Meso-, Makro- 
und Mikromeren zeigten, indem sich 9 aqual furchten und 5 in diesem Stadium 
nicht beobachtet wurden. 

Etwa eine Stunde nach der Befruchtung fand die erste Furchung statt. 
In den obigen Versuchsserien wurden Eier wahrend dieser ganzen Zeit ope- 


riert und jede Viertelstunde isoliert. Da es sich aber herausstellte, dass die 
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Ergebnisse der in diesen vier Perioden geschnittenen Eier durchaus ahnlich 
waren, wurden hier alle Zahlen zusammengerechnet. Die Resultate waren also 
dieselben, ganz gleich, ob die Eier kurz nach der Befruchtung oder kurz vor 


der ersten Teilung halbiert wurden. 


2. Meridionale Durchschneidung. 


Vor der Befruchtung senkrecht zum Pigmentring geteilte Eier zeigten 
folgende Furchungsbilder: 22 verkleinerte Ganzfurchungen, 4 mit nur 3 
Makro-Mikromerenpaaren, also waren zwei vegetative Zellen genau so gross 
wie die Mesomeren; 3 mit 2 solchen Paaren (folglich vier gleich grosse veg. 
gleich grosse veg. 


Q 


Zellen) ; 3 mit nur einem Makro-Mikromerenpaar (sechs 
Zellen) ; 9 waren schwer zu deuten, eines von diesen Fragmenten war aber 


Abb. 5. A verkleinerte Ganzfurchung einer Meridioinalhalfte in seitlicher Ansicht. 
B Furchungstypus 34a einer Meridionalhalfte. C die zweite Variante des 34 a-Typus. 
Erklarung im Text. Paracentrotus. 175/1. 
einem Halbfurchungsstadium dhnlich, ein anderes sah wie ein Zwischen- 
stadium zwischen einer Ganz- und Halbfurchung aus (siehe unten), die an- 

deren 7 waren ganz unregelmassig. 

Bei meridionaler Zertrennung nach der Befruchtung erhalten wir meh- 
rere verschiedene Furchungstypen. Da ist die verkleinerte Ganzfurchung, d. h. 
im Achterstadium nur gleich grosse Zellen, im Sechzehnzellenstadium 8 Meso- 
meren, die hier im Gegensatz zu denen der vegetativen Halften pigmentlos 
sind, 4 rote Makromeren und 4 kleine, ungefarbte Mikromeren (Abb. 5 A). 
Dieser Furchungstypus entspricht dem Typus C von Driescn (1896, b). Bet 
der Halbfurchung (Driescus Typus G) (Abb. 6B) ist schon die dritte Tei- 


lung inaqual, und sie resultiert in einem Achtzellenstadium mit 4 pigment- 


freien Mesomeren, 2 pigmentierten Makromeren und 2 farblosen Mikromeren. 
Die Zellen bilden oft eine offene Halbkugel. Dieses Stadium entspricht also 
genau, sowohl betreffs der Grosse als auch der Lage der Blastomeren, einem 
halben Sechzehnzellenstadium. Bei verkleinerter Ganzfurchung tritt die In- 
aqualitat eine Teilung spater ein, und die entsprechenden Blastomeren sind 


nur halb so gross wie die normalen. — Die rein aquale Furchung finden wir 
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auch hier (Typus D). Ausserdem einige intermediare und einen extremen 
Typus. Die ersteren nenne ich Dreiviertelfurchung a bzw. b (*/, a bzw. */, b), 
weil sie intermediar zwischen Ganz- und Halbfurchung (1/, bzw. */,) sind. 
Bei beiden ist schon das Achtzellenstadium inaqual, wie das bei der Halb- 
furchung der Fall war, aber nicht so ausgepragt wie dort. Das Dreiviertel- 
stadium a besteht aus einer Makro-, einer Mikromere und sechs gleich grossen 
Zellen (Abb. 5B). Bei der nachsten Furchung liefert die Mikromere eine 
kleinste Mikromere, alle anderen Zellen teilen sich aqual (Typus F von 
DrieEscH), oder auch schnurt die Mikromere eine kleinste Mikromere ab und 
die drei nebenliegenden Zellen bilden Mikromeren (Typus E) (Abb. 5 C). Den 
letzteren Furchungsmodus nennen wir die zweite Variante von dem °*/, a- 
Typus. Das Stadium b (Abb. 6 A) kommt viel seltener vor und gleicht einem 
Halbfurchungsstadium, nur 
mit dem Unterschied, dass 
die zwei Mikromeren etwas 
zu gross, die Makromeren 
entsprechend zu klein sind. 
— Den oben erwahnten ex- 
tremen Typus nennen wir 
Viertelfurchungstypus (%), 
B= weil er schon im Vierzellen- 


= 
ungstypus 34 b einer Meridional- Stadium eine Differenzie- 


*urcn il 


furchung einer Meridionalhalfte. Para- rung zeigt, indem er aus 


centrotus. 175/1 


zwei Mesomeren, einer pig- 
mentierten Makromere und einer Mikromere besteht (Driescus Typus A) 

3, F,). Nach der Zahl und Anordnung der Blastomeren entspricht dieses 
Stadium also einem Viertel eines normalen Sechzehnzellenstadiums, die Zellen 
sind aber doppelt so gross, da das Viertelstadium aus einem halben Ei hervor- 
gegangen ist. Die Entstehung dieses Stadiums erklart sich in der folgenden 


j 


Weise: Schon die erste Spindel hat sich senkrecht zur Aquatorialebene 
gestellt, und die erste Furche schneidet also aquatorial ein. Bei der zweiten 
Teilung stellen sich die Spindeln so ein, wie normalerweise bei der vierten 
(Abb. 3, F,—F,). Unter die Ganzfurchungen rechnen wir auch diejenigen 
Sechzehnzellenstadien, die nicht alle vier Paare von Makro- und Mikromeren 
zeigen, sondern nur 3, 2 oder 1 Mikromere bilden. Da sie aber aus einem 
Achtzellenstadium mit gleich grossen Zellen hervorgehen und die Sechzehn- 
zellenteilung inaqual verlauft, so ist es ersichtlich, dass sie dem Ganzfurchungs- 
typus angehoren. 

Die zwischen Befruchtung und Furchung ablaufende Zeit betrug etwa 
eine Stunde. Die in der ersten Viertelstunde geschnittenen Eier wurden in 
einer Schale isoliert, die aus der zweiten Funfzehnminutenperiode stammen- 


den in einer anderen Schale usw. Man erhalt zwar nicht viele sich ent- 
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wickelnde Eihalften pro Versuch, denn erstens ist das genaue Zerschneiden 
ziemlich zeitraubend, und zweitens furchen sich viele Fragmente nicht, wahr- 
scheinlich weil Eikern und Spermakern in verschiedene Eihalften gelangen 
oder der Teilungsmechanismus zerstort wird. Jedoch war es notwendig, die 
Keime nach der ersten inaqualen Furchung zu fixieren, da sonst die Zeit bis zur 
nachsten Teilung zu kurz war, um sie zu protokollieren. Deswegen konnte im 
allgemeinen nicht festgestellt werden, wie die */,-Stadien sich bei der nachsten 
Teilung furchten, d. h. wieviele Eihalften der ersten bzw. der zweiten Variante 
des */,a-Stadiums angehorten. Es ist denkbar, dass auch andere Furchungs- 
modi dabei auftreten konnen, z. B. dass anstatt der drei spateren Mikromeren 
der zweiten Variante nur eine oder zwei solche erscheinen. 
Die Ergebnisse werden in der folgenden Tabelle dargestellt. 
Tabelle iiber die Furchung meridionaler Ethalften von Paracentrotus. 


Die Keime werden nach der ersten inaqualen Furchung klassifiziert. 
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. Schlussfolgerungen. 
An Hand der bis jetzt mitgeteilten Tatsachen konnen wir folgende 


Schlusse ziehen. 


2.— A. Z. 1928. 
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Die animalen Ejihalften, seien sie durch Operation vor oder nach der 
Befruchtung gewonnen, furchen sich immer aqual, genau so, wie sie es auch 
im normalen Ei getan hatten. Bezuglich der Furchung entwickeln sie sich 
also herkunftsgemass, sie zeigen uns typische Fragmentfurchung, ohne irgend- 
welche Regulation. 

Die vegetativen Halften dagegen stellen verkleinerte Ganzfurchung 
dar. Sie sind also, in bezug auf die Furchung, harmonisch aquipotentielle 
Systeme. Unter den Keimhalften, die aus nach der Befruchtung zerteilten 
Fiern entstanden, furchten sich g aqual, was wohl darauf zuriickzufuhren 
sein diirfte, dass die Struktur des Zytoplasmas infolge der Zahigkeit der Ober- 
flachenschicht beim Zerschneiden etwas verandert wurde. 

Noch etwas lehren uns diese kleinsten Ganzfurchungen. Wir akzeptieren 
die Bovertsche Erklarung, dass es von dem Zytoplasma abhangt, ob die 
Spindeln bei den ersten zwei Furchungen sich aquatorial, bei der dritten in 
animal-vegetativer Richtung einstellen (Bovert, 1901, a). Bei der vierten 
Teilung stehen die vegetativen Spindeln auch polar, wenigstens annahernd 
(Abb. 3, A,), und jetzt werden die Mikromeren abgeschnurt. Man konnte nun 
behaupten, dass Mikromeren infolge der Beschaffenheit des vegetativen Zyto- 
plasmas dann entstiinden, wenn Spindeln sich in der vegetativen 
Eihalfte polar einstellen. Im Viererstadium unserer vegetativen Keim- 
halften haben wir dieselben topographischen Verhaltnisse wie in dem vege- 
tativen Quartett des normalen Achterstadiums. Es werden aber bei dieser 
Furchung keine Mikromeren gebildet, sondern erst bei der nachsten. Die Ent- 
wicklung der Fragmente verlauft synchron mit derjenigen der normalen Elier. 
Wir sind jetzt zu dem Schluss berechtigt, dass im Vierzellenstadium das 
vegetative Zytoplasma noch nicht die Fahigkeit besitzt, Mikromeren zu bilden. 
Erst im Achterstadium erhalt es diese Eigenschaft. Weitere Stutzen fur diese 
Ansicht werden wir spater finden (S. 24—25) 

Normalerweise werden die Mikromeren von der ungefarbten Polkappe 


gebildet. Es fragt sich, ob nur dieses Zytoplasma die mikromerenbildende 


g 
Fahigkeit besitzt, oder ob sie sich noch weiter animalwarts erstreckt. In diesem 


‘alle waren die Potenzen zur Mikromerenbildung weiter verbreitet, als wir 
es durch blosse Beobachtung der normalen Entwicklung feststellen konnen. 
Zur Losung dieser Frage wurden die Polkappen einer Menge Eier weg- 
geschnitten. Es ist sehr schwer zu konstatieren, ob wirklich die ganze Kappe 
entfernt ist. Ich versuchte aber immer mehr als notig wegzuschneiden. Trotz- 
dem erhielt ich oft ungefarbte Mikromeren, wahrscheinlich weil die pigmen- 
tierten Wundrander sich nicht immer gut zusammenschlossen. Aber auch voll- 
standig pigmentierte Mikromeren wurden beobachtet. Je weiter entfernt der 
Schnitt vom vegetativen Pole gefuhrt wurde, um so grosser wurden die Mikro- 


meren. Schon etwa in der Mitte des Pigmentringes hort die mikromeren- 
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bildende Fahigkeit auf. Wir stehen also hier vor einem vom vegetativen Pol 
aus abnehmenden Determinationsgefalle. 

Zusammenfassend konnen wir also sagen: Nur das vegetative Zytoplasma 
kann Mikromeren bilden. Diese Fahigkeit ist aber von Anfang an latent, sie 
wird erst im Laufe der Entwicklung (im Achterstadium) aktiviert. Sie ist 
nicht an das Zytoplasma der ungefarbten Polkappe gebunden, sondern erstreckt 
sich, obwohl mit abnehmender Intensitat, animalwarts bis etwa zu der Ebene, 
die durch die Mitte des Pigmentringes geht. 


3ei meridionaler Operation ist die aquale Furchung ziemlich 


haufig. Es springt in die Augen, dass dies besonders bei vor der Befruchtung 
geschnittenen Eiern der Fall ist. Wir fanden 26 aquale von insgesamt 67 


Furchungsstadien, d. h. 38,3 %. Aus der Tabelle ersehen wir, dass die Prozent- 
zahl aqual geteilter Eier in den vier Versuchsgruppen der befruchteten Eier 
17,5, 17,4, 19,2 und 9,3 % betragt. Wir schliessen daraus, dass das vegetative 
Zytoplasma im unbefruchteten Ei fiir mechanische Einwirkungen empfind- 
licher als dasjenige des befruchteten Eies ist. Ahnliches berichtet RUNNSTROM 
(1925, e) bei chemischen Veranderungen des umgebenden Mediums. — Kurz 
vor der Furchung ist das Zytoplasma am wenigsten empfindlich (9,3 %). 
Unter 126 isolierten 1/,-Blastomeren (Zweizellenstadium-Blastomeren) hatte 
sich nur eine aqual geteilt. — In diesem Stadium hat ja das Ei selbst das 
vegetative Zytoplasma auf zwei Zellen verteilt ; die Operation ruft keine Scha- 
digung des vegetativen Zytoplasmas hervor. 

Ein Blick auf die Prozentzahlen der Tabelle zeigt sofort, dass sie der 
Ausdruck eines progressiven Vorganges sind. In den ersten Viertelstunden 
sind die Ganzfurchungen in der Mehrzahl (68,3 % bzw. 56,5 %), in den zwei 
letzteren sinkt ihre Zahl betrachtlich (26,9 % bzw. 9,3 %). Dagegen vermehren 
sich die */,-Furchungen von 13,7 % bei o—15 Min. uber 26,1 % und 46,1 % 
bis 51 % in der letzten Viertelstunde. 7/,-Furchungen kommen in den zwei 
ersten Perioden tiberhaupt nicht vor, sie treten, mit 7,3 %, erst in der dritten 
Gruppe auf und erreichen in der letzten Periode 29,4 %. Die */,-Blastomeren 
zeigten 96 % */,-Furchung und nur 3,2 % */,-Furchung. 

Es scheint uns somit, dass wir hier eine fortschreitende Determination 
des Eies hinsichtlich der Furchung konstatiert haben. Kurz nach der Be- 
fruchtung kann sich das Ei, wenn meridional geteilt, eine neue Furchungs- 
achse schaffen (parallel zur urspringlichen Eiachse), kurz vor der ersten 
Teilung scheint die ursprungliche Eiachse auch als definitive Furchungsachse 
fest determiniert zu sein, die Furchung wird Halb- anstatt Ganztypus. Ein- 
gehender wollen wir diese Determination erst spater diskutieren, nachdem wir 
noch einige Tatsachen kennen gelernt haben. 

Aus der Tabelle geht weiter hervor, dass 8 Eier sich verspatet furchten. 
Wahrscheinlich wurde der Kern bei der Operation beschadigt (diese Frag- 
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mente gehoren alle denjenigen Eiern an, die in der ersten Periode nach der Be- 
fruchtung operiert wurden), und erst nach Reorganisation des Kernapparates 
konnte die Furchung einsetzen. Leider konnte die Zeit der Verspatung nicht 
genau festgestellt werden, es handelt sich aber etwa um eine Stunde. Die 
anderen Keimhalften hatten sich also schon einmal oder zweimal geteilt. Die 
folgenden Furchungen gingen mit normaler Geschwindigkeit vor sich. Vier 
von diesen in ihrer ersten Furchung verspateten Keimen zeigten nun den 
1/,-Typus, die anderen vier den 1/,-Typus. Wir haben es hier mit einer 
zeitlichen Verschiebung zwischen Determination und 
Furchung zu tun. Halbfurchung finden wir sonst nur in der dritten und 
vierten Periode, hier in der ersten. Die Erklarung ist folgende: Wahrend des 
langen Reorganisationsstadiums hat sich das Zytoplasma so verandert, dass 
schon die Spindel: ‘r zweiten Furchung polar gestellt werden, und dass bei 
der dritten Furchung das vegetative Plasma zu einer mikromerenbildenden 
Funktion aktiviert worden ist (vgl. Abb. 3, E,—E,; eigentlich beziehen sich 
‘auf ein ganzes Fi). Bei der Viertelfurchung ist die Verschiebung 
. 3, F,-—-F,). Schon bei der Bildung der ersten Furchungs- 
lie Veranderung des Zytoplasmas so weit fortgeschritten, dass die 

stellt usw., wie oben (S. 16) erortert wurde. 
folgende Versuch wurde ausgefithrt. Nach der Befruchtung wurden 


aquatorial geschnitten, dann wurden die zwei ?/,-Blastomeren ge- 


Wie wir gesehen haben, furchen sich die vegetativen Halften ver- 
ganz, isolierte 1/,-Blastomeren geben Halbfurchung. Das Problem 

Wenn ein Teil von einem Keim entfernt wird und der verkleinerte 
i. 


Keim sich danach verkleinert ganz entwickelt, wird die Regulation, die der 


Eiachse entlang die Ganzentwicklung bewirkt, die Determination in den auf 


der Eiachse senkrechten Richtungen verhindern? Werden in diesem Falle die 
kleinen 1/,-Blastomeren nicht 1/,-, sondern oder */,-Furchung geben, weil 
die Determination um die Achse herum durch die Regulation der vegetativen 


Halfte zum Ganzen verhindert wird? — Von 12 isolierten kleinen ?/,-Blasto- 
meren furchten sich 5 nach dem 1/,- und 7 nach dem */, a-Typus. Es sah also 
aus, als hatte eine Verzogerung der Determination stattgefunden. Aber die 
zur Kontrolle geteilten Zweizellenstadien zeigten noch mehr */, a-Stadien 
(7 gegen 3 */.-Stadien) ! Ich hatte hier ein Weibchen getroffen, dessen Eier 
langsamer determiniert wurden, als es sonst der Fall ist. Dies habe ich ein 
paarmal beobachtet. Bei einem Versuche mit Eiern von einem anderen Weib- 


chen erhielt ich auf 10 Blastomeren nur 1 */,a-, aber 9 1/,-Stadien. Aus 
diesen Tatsachen durfen wir schliessen, dass die Regulation der Furchung 
in einer Richtung die Determination in einer anderen nicht beein- 


flusst. Dass aber dieser Schluss keine grossere Tragweite hat, werden wir 


spater finden (S. 28). 
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4. Die Lage der ersten Furche. 


a) Die Lage derersten Furche im Verhdaltnis zu der 
Symmetrieebene der Larve. Mittels Agar-Plattchen wurde die 
eine der beiden Blastomeren von 112 Zweierstadien mit Nilblausulfat gefarbt 
(siehe Kap. II). Von diesen waren 12 zu schwach gefarbt oder die Keime 
entwickelten sich nicht normal. Bei den tbrigen 100 Larven war im frithen 
Pluteusstadium eine Halfte in der folgenden Weise gefarbt (die Zahlen geben 


gleichzeitig die Prozentzahlen an): 


Rechts Links Dorsal Ventral 


24 (%) 28 (%) 21 (%) 21 (%) 
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Alle diese Eier waren von der Membran befreit. Es konnte ja moglich 
sein, dass beim Membranabschiitteln die Struktur des Eies verandert wird, 
so dass die Furche nicht in der Ebene auftritt, wo sie normalerweise hatte 
durchschneiden sollen. Um dieses zu ermitteln, wurden 20 ungeschiuttelte Eier 
gefarbt. (Bei Anwesenheit der Membran ist die Farbung schwieriger zu 
machen und wird sehr diffus.) Von diesen 20 waren 11 Keime unmoglich zu 
deuten, 2 waren rechts blau, 3 links, 2 dorsal und 2 ventral, d. h. 55,6 % 
zeigten die Furche in der Medianebene, bei 44,4 % trennte die erste Furche 
dorsales Material von ventralem. Unser Kontrollversuch ergab etwa dieselbe 
Prozentzahl wie die grosse Versuchsserie. Das Schutteln hat also keine Ver 
anderung im Ei hervorgerufen, die die Lage der Furche beeinflusst. 

Die erste Furche stellt sich also im Paracentrotus-Ei vorzugsweise und 
mit etwa gleicher Frequenz entweder in die Ebene ein, die zur Symmetrie- 


ebene wird, oder in diejenige Horizontalebene, die durch die Eiachse geht 


Cc ° 
b) Die Lage derersten Furcheim Verhaltnis zu der 


Eintrittstelle des Spermiums. Eine alte und _ grundlegende 
Frage ist die, ob die Bilateralitat schon im unbefruchteten Ei praformiert ist 
oder durch die Befruchtung induziert wird. Steht die erste Furche und die 
Bilateralitat in irgendwelcher Beziehung zu der Eintrittstelle des Spermiums? 
Uber die verschiedenen Angaben auf diesem Gebiet wird auf S. 151 berichtet. 

Um die Relation zwischen der Eintrittstelle des Spermiums und der 
ersten Furche festzustellen, ging ich in der folgenden Weise vor. Die Gallert- 
hulle des unbefruchteten Eies wurde durch massiges Schiitteln entfernt. Bei 
der Befruchtung sieht man, dass sich die Membran zuerst von einem Punkte 
(der Eintrittstelle des Spermiums) aus vorwolbt (Abb. 7 A), dann breitet sich 
die Abhebung schnell aus. Die der Vorwolbung entgegengesetzte Seite des 
Eies wurde nun schnell an ein Agar-Plattchen angelehnt und ein Teil des 


Eies gefarbt (Abb. 7 A). Von Beginn der Farbung bis zur Teilung breitet 
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sich der Farbstoff aus. In den meisten Zweizellenstadien war folglich die 
Farbe so diffus, dass die Achse von dem gefarbten zu dem ungefarbten Pole 
hin nicht mit Sicherheit festgestellt werden konnte. In 56 Fallen war dies 
aber moglich. Bei 22 (39,3 %) Zweierstadien fiel diese Achse mit der Furche 
zusammen (Abb. 7 B), bei 9 (16,2 %) stand sie senkrecht auf der Furche 
(Abb. 7 D) und in 25 (44,5 %) Fallen schrag (Abb. 7 C). 

Die Methode muss als viel sicherer als die an Seeigeleiern friher an- 
gewandte (blosse Beobachtung) bezeichnet werden, denn die Eier bewegen 
sich leicht, z. B. auch bei fiir uns kaum merkbaren Erschiitterungen des Zim- 
mers. Unsere Methode gibt aber keine prazisen Resultate. Denken wir uns, 
dass der Meridian in der Abb. 7 E der Ebene der ersten Furche entspricht. 
Wegen der diffusen Verbreitung des Farbstoffes und auch weil es selbstver- 
standlich nicht mdglich ist, genau den der Eintrittstelle gegenuberliegenden 


Punkt zu treffen, muss angenommen werden, dass Spermien, die an irgend- 


A F 


Abb. 7. Schema der Vitalfarbungsversuche, die ausgefuhrt wurden, um die Relation 
zwischen der Eintrittstelle des Spermiums und der ersten Furche festzustellen. Erklarung 


im Text. 
einem Punkte des gestrichelten meridionalen Giirtels eindringen (Abb. 7 E), 
als solche beurteilt werden, die in die Ebene der Furche eindringen (39,3 %). 


Aus denselben Griinden nehmen wir an, dass in den 16,2 %, wo die Farbe- 


achse senkrecht auf der Furche stand, die Spermien an jedem Punkte der 
zwei Kalotten (Abb. 7 E) haben eindringen kénnen. Der Bogen vom Zentrum 
zum Rande einer Kalotte wird selbstverstandlich genau so gross wie die 
halbe Breite des meridionalen Gurtels gedacht. Bei 44,5 % stand die Farbe- 
achse schrag auf der Furchungsebene. Die so gedeuteten Kier sind diejenigen, 
von denen wir behaupten konnen, dass die Spermien an jeder Stelle der 
weissen Zonen (Abb. 7 E) eintreten. Wenn wir jetzt die Breite des meridio- 
nalen Gurtels so wahlen (dabei werden ja auch die Kalotten der Grosse nach 
bestimmt), dass die Flache des Gurtels 39,3 % der ganzen Oberflache der 
Kugel entspricht, so finden wir, dass die gesamte Flache der Kalotten 8% 


der beiden Zwischenzonen 52,7 % der Gesamtflache betragen. Diese 


und die 
theoretischen Zahlen (39,3, 52,7, 8) weichen nicht viel von den unsrigen ab 

3, 44,5, 16,2). Die Farbungen zeigen also, dass das Spermium an jeder 
beliebigen Stelle im Verhaltnis zu der kunftigen Furchungsebene eindringen 


kann. 
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5. Uber den Charakter der vorzeitigen Mikromeren. 


DrieEscu hat gezeigt (1893, VIII, 1906), dass Seeigeleier, die etwa eine 
halbe Stunde nach der Befruchtung in verdiinntes Seewasser gebracht werden 
(70% Seewasser + 30% Siisswasser), oft schon in dem Achterstadium 
Mikromeren bilden. Von 1298 Keimen mit ,,vorzeitigen Mikromeren“ be- 
sassen nur 17 vier Mikromeren (Abb. 3 Bu, Abb. 4 C) ; 60 zeigten drei Mikro- 
meren; in 555 Fallen kam nur eine Mikromere vor. Bei 666 Keimen fand er 
zwei Mikromeren, von denen 632 die Mikromeren nebeneinander aufwiesen, 
bei den ubrigen 34 lagen sie diagonal. DrrEscH macht nun die Annahme, dass 
das Auftreten von zwei vorzeitigen Mikromeren nebeneinander (Abb. 3 C,, 
obwohl Drrescu sich die Eiachse so denkt, wie die gestrichelte Linie angibt) 
ein Indizium sehr frith vorhandener Bilateralsymmetrie sei. Die eine Seite 
sollte etwas fruher determiniert werden als die andere. 

Mit der Agar-Farbemethode wollte ich diese Vermutung prifen. Ich 
farbte die vier gleich grossen Zellen (Abb. 3 C,) und erwartete, nur die dor- 
sale oder nur die ventrale Seite der Larve blau gefarbt zu finden. Die Resul- 
tate waren aber nicht so einheitlich. Es wurden 55 Keime gefarbt, von denen 
jedoch 29 zugrunde gingen. Die Eier werden offenbar von dem verdtnnten 
Wasser so geschwacht, dass sie die Farbung nicht vertragen. (Die Larven 
bleiben nur ein paar Stunden in dem verdiinnten Seewasser und mussen dann 
in normales Seewasser zuriickgefiihrt werden.) Die Seiten der 26 Larven 


waren in der folgenden Weise gefarbt: 


Rechts Links Dorsal Ventral Schrag 
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12= 46,2 % 76% 

Also etwa dieselben Prozentzahlen wie bei Farbung der einen Blasto- 
mere im Zweizellenstadium. 

In dem verdiinnten Seewasser sowie in Kulturen, die sehr stark geschut- 
telt worden waren, fand ich auch Furchungstypen, bei welchen die zwei vor- 
zeitigen Mikromeren eine andere Lage als bei den von Driescu beschriebenen 
Typen hatten. Der eine Typus (Abb. 3 E,) sah wie ein */,-Furchungsstadium 
aus, mit roten Makromeren und vier gleich grossen unpigmentierten Zellen. 
Der andere Typus hatte die Mikromeren etwas seitlich verlagert (Abb. 3 D,), 
sie waren aber weit von den Zellen entfernt, welche nach der Drirscuschen 
Auffassung hatten den anderen Mikromeren entsprechen sollen. 

Eine genaue Analyse zeigte, dass die zwei nebeneinander liegenden vor- 
zeitigen Mikromeren sowie alle diese verschiedenen Typen wenigstens in der 
Mehrzahl der Falle nichts mit einer fruhen Differenzierung der dorsalen 


oder ventralen Seite zu tun haben, sondern durch eine mehr oder 
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weniger ausgepragte Verschiebung zwischen Deter- 
mination und Furchung entstehen. 

Die Mikromeren und angrenzende Teile der Makromeren von den Typen 
C, und D, wurden vital gefarbt. Nicht die eine Seite der Larve zeigte sich 
blau, wie wir nach Drrescu hatten erwarten sollen, sondern der Gipfel des 
Urdarmes. Schliesslich studierten wir an stark pigmentierten Eiern die Lage 
des roten Ringes im Verhaltnis zu den Mikromeren. Auch dabei ergab sich, 
dass die Eiachse nicht mit der Furchungsachse zusammenfiel (die gestrichelte 
Linie in Abb. 3 C,), sondern schrag auf ihr stand. Die Pigmentzone ist in allen 
Abbildungen horizontal gezeichnet, d. h. die wirkliche Eiachse ist vertikal 
gestellt. Was wir hier im Vierer- und Achterstadium Furchungsachse genannt 
haben, bildet also verschiedene Winkel mit der Eiachse; diese geht in belie- 
biger Richtung schrag durch die Blastomeren. 

Wie die verschiedenen Typen zustande kommen, wollen wir mit Hilfe 
des Schemas Abb. 3 kurz erlautern. Als Grundlage dient die normale Ent- 
wicklung (A,—A,). Wir erinnern an die durch Plasmaveranderungen beding- 
ten verschiedenen Spindelebenen (S. 12) und an die Aktivierung des mikro- 
merenbildenden Plasmas (S. 18). — Es sei betont, dass im verdiinnten See- 
wasser die Typen B—D vorkommen, wahrend in stark geschuttelten Kulturen 
besonders die Typen D und E auftreten. 

Typus B,—B,. Nach Uberfthrung in verdiinntes Seewasser werden 
die Keime allmahlich schwacher, die Entwicklung geht immer langsamer. Die 
ersten Furchungen sind beinahe synchron mit denen in der Kontrollkultur, 
deswegen stehen die Spindeln in der Aquatorialebene (B,, B,). (Die Stadien 
des Schemas sind in ihrer Lage dadurch bestimmt, dass die Serie der nor- 
malen Entwicklung als Zeitskala dient. Die auf gleicher Hohe liegenden Sta- 
dien sind also synchron.) Bei der dritten Teilung stehen die Spindeln wie 
normalerweise polar, die Furchung ist aber so viel verzogert worden, dass 
das vegetative Zytoplasma schon mikromerenbildungsfahig ist; daher wird sie 
inaqual, und wir erhalten ein Achterstadium mit vier vorzeitigen Mikromeren 
und identischer Ei- und Furchungsachse. 

Typus C, 


,. Schon im Zweizellenstadium hat sich das Zytoplasma 


so verandert, dass die Spindeln nicht an die aquatoriale Ebene gebunden sind. 


Die Determination ist aber nicht so weit fortgeschritten, dass sich die Spindeln 
polar einstellen. Der Keim befindet sich in einem Stadium zwischen diesen 
Determinationsstufen. Die Folge ist eine Schragstellung der Spin- 
deln und somit auch eine solche der zweiten Furche (C,.—C,). Die ganze 
Poikappe wird auf zwei Zellen verteilt. Bei der nachsten Teilung schnutren 
sie Mikromeren ab, die anderen Zellen furchen sich aqual (C,). Die Makro- 
meren bestehen animalwarts aus ungefarbtem animalem Zytoplasma, dann 
folgt der Pigmentring und schliesslich ein Bereich ungefarbtes, vegetatives 


Zytoplasma, dessen Quantitat also zu gross war, um vollig in die Mikromeren 
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einzugehen. Warum haben aber die anderen Zellen keine Mikromeren gebildet ? 
Wir haben doch gesehen, dass auch Zytoplasma der pigmentierten Zone die 
Fahigkeit dazu hat. Vielleicht geht die Aktivierung dieser Fahigkeit von dem 
vegetativsten Punkt aus, so dass in den von mir beobachteten Fallen das rote 
Plasma noch nicht beeinflusst worden war. 

Typus D,—D,. Diese Serie ist der vorigen sehr ahnlich, nur dass im 
Zweizellenstadium die Spindeln noch schrager, d. h. noch mehr polar gedreht, 
stehen. Demzufolge treten die zwei Mikromeren ziemlich weit von den ,,Meso- 
meren“ auf, 

Typus E,—E,. Die erste Spindel steht noch in der Aquatorialebene, 
die Spindelbildung der zweiten Teilung fallt zeitlich mit derjenigen der 
dritten bei normaler Furchungsgeschwindigkeit zusammen, folglich stehen die 
Spindeln polar und die Durchschntirung resultiert in 4 gleich grossen Zellen, 
von denen also 2 animal und 2 vegetativ sind. Die nachste Furchung ist mit 
der normalen Sechzehnfurchung synchron, es werden also 4 Meso-, 2 Makro- 
und 2 Mikromeren gebildet. 

Ty pus F,—F, wurde nur an meridionalen Eihalften beobachtet (vier- 
mal). Es folgt nach der Operation eine sehr lange Ruhe-(Reorganisations-) 
periode (der Kern wurde wahrscheinlich bei der Operation beschadigt), die 
erste Spindel erscheint erst zu der Zeit, wenn das Zytoplasma fur polare 
Spindelstellung determiniert ist (F,). Schon die zweite Furchung ist inaqual 
(vgl. S. 16). 

Unser Schema gibt also eine Erklarung, warum die zwei vorzeitigen 
Mikromeren nebeneinander liegen. Es geschieht, weil in vielen Fallen nur zwei 
von den Viererzellen vegetatives Material mitbekommen. Die ganze Erschei- 
nung hat also in den von uns geschilderten Fallen mit einem Indizium einer 
Bilateralitat nichts zu tun. Im Verhaltnis zu dem bilateralen Bau der Larven 
ist die Lage der Mikromeren nur von der Lage der ersten Furche abhangig ; 
deshalb erhielten wir bei den Farbungsversuchen (S. 23) etwa dieselben Pro- 
zentzahlen von rechts oder links, dorsal oder ventral gefarbten Keimen wie 
bei Farbung der einen von den 1%4-Blastomeren (S. 21). Steht namlich die 
erste Furche median, so schneidet die zweite Furche schrag dorsal-ventral ein, 
und die vier gleich grossen Zellen werden an der dorsalen oder ventralen 
Seite gebildet. Scheidet aber die erste Furchungsebene dorsales von vegeta- 
tivem Material und steht also die zweite senkrecht auf ihr und schrag auf 
der Medianebene, so werden die vier gleich grossen Zellen nach rechts oder 
links orientiert. Mit dem oben Angefthrten habe ich nicht gesagt, dass 
Driescus Annahme vollig abgelehnt werden muss, sondern es wird nur so 
viel festgestellt, dass in den Fallen, wo ich den Pigmentring wahrnehmen 
konnte, die geschilderten Furchungstypen auf Schragstellung der Spindeln 
zuruckzufthren sind. Dies gilt zweifelsohne fur die Mehrzahl der Falle. Es 


ist aber nicht ausgeschlossen, dass es Eier gibt, die sich nach dem Typus 
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B,—B, furchen, aber nur zwei Mikromeren bilden, weil, nach DrieEscu, die 
Determination der Eihalften nicht gleichzeitig verlauft. Dieses Problem konnte 
wohl in Villefranche gelost werden, wo das Pigment der Paracentrotus-Eier 
wahrscheinlich starker als in Neapel ausgebildet ist (S. 86). Es durfen dann 
nur Eier mit zusammenfallenden Ei- und Furchungsachsen zur Farbung aus- 
gewahlt werden. 

Die anderen Typen, mit 1, mit 3 oder mit 2 diagonalen vorzeitigen Mikro- 
meren, wurden nicht analysiert, weil mir die Entstehung der oben beschrie- 
benen Furchungstypen erst kurz vor meiner Abreise klar wurde, und weil 
wahrend der letzten Tage meines Aufenthaltes in Neapel das Material sehr 
schlecht war. Es ist denkbar, dass sowohl schrage Furchen als auch Unter- 
druckung der Mikromerenbildung in einzelnen Viererzellen, sei es bei schrag 
oder polar gerichteter Furchungsachse, zur Erklarung der Entstehung von 


den nicht analysierten Stadien in Betracht kommen konnen. 


6. Schlussfolgerungen. 


Auf drei verschiedene Weisen haben wir eine zeitliche Verschiebung 
zwischen Determination und Furchung hervorgerufen: durch verdinntes See- 
wasser, durch Schiitteln und durch Operation. Bei Anwendung der ersten 
Methode werden die ersten Furchungen wenig beeinflusst und die Verschie- 
bung ist nicht gross (B,—D,). Durch Schiitteln (die Resultate an ganzen 
Eiern gewonnen) und durch Operation (die Resultate stammen aus halben 
Eiern) wird die Verschiebung grosser, weil die Eier wegen der Reorganisation 


des Kernapparates eine lange Periode ohne Furchung durchlaufen, in welcher 


Zeit aber die Determination im Zytoplasma unbehindert fortschreitet. 


Vielleicht haben wir in dieser kiinstlichen Trennung eine Methode, die 
Natur der Determination naher zu ermitteln. 

Oben wurde nur von der Determination des Zytoplasmas, nicht von einem 
Einfluss des Kernes gesprochen. Dies geschah teils, weil es schon langst 
bewiesen worden ist (durch Pressungsversuche etc., siehe S. 168), dass der 
Kern auf den Verlauf der Furchung nicht einwirkt, teils weil unsere eigenen 
Versuche dasselbe zeigen: in der normalen Entwicklung werden die Mikro- 
meren bei der vierten Teilung gebildet, in den Typen B—E bei der dritten 
und im Typus F bei der zweiten. Da jedoch normale Larven aus den ver- 
schiedenen Typen hervorgehen konnen, ist es ersichtlich, dass die Kerne nur 
passiv den Veranderungen des Zytoplasmas folgen. 

Die verschiedenen Furchungstypen der meridionalen Eihalften wollen 
wir jetzt im Lichte unserer neuesten Ergebnisse betrachten. Wie sind die 

,-Stadien zu deuten? 
Als ich die Versuche uber die progressive Determination im ungefurchten 


Ki ausfuhrte (siehe Tabelle S. 17), war ich uber die uns jetzt bekannten 
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Tatsachen und Erklarungen nicht im klaren; deshalb wurde leider die Lage 


der Pigmentzone und die genaue Zeitbestimmung nicht ausreichend beriick- 


sichtigt. Jedoch konnen wir folgendes sagen. Ganzfurchung finden wir, wenn 


die Teilungen synchron mit denjenigen eines normalen Eies ablaufen. Halb- 
furchung kann auf zweierlei Weise entstehen. Wenn der Schnitt (in der 
letzten Periode) durch die kiinftige Furchungsebene geht und die Spindel so 
geteilt wird, dass jedes Fragment einen vollstandigen 1/,-Kern bekommt, 
leuchtet es ohne weiteres ein, dass die erste Spindel des Fragmentes betreffs 
der Lage sowie der Zeit ihrer Entstehung mit derjenigen einer 1/,-Blastomere 
identisch ist. Folglich furcht sich das Bruchstiick halb. Bei der Operation in 
den letzten Perioden kann der ganze Furchungskern in der einen Eihalfte 
bleiben; die Spindel wird selbstverstandlich beschadigt; inwieweit dieses mit 
den Chromosomen der Fall ist, kénnen wir nicht beurteilen. Ist die zur 
Reorganisation des Kernteilungsmechanismus notige Zeit gleich der Zeit 
zwischen zwei Furchungen, entsteht Halbfurchung, ist sie doppelt so lang, er- 
halten wir Viertelfurchung. 

3/,-Stadien endlich finden wir, wenn die Reorganisationszeit kurzer als 
die Zeit zwischen zwei Furchungen ist, wodurch geringfiigige Verschiebungen 
zwischen Teilung und Determination zustande kommen konnen. Die zweite 
Variante des 34 a-Stadiums (S. 16, Abb. 5 B, C) entsteht dadurch, dass 
die Aktivierung des vegetativen Plasmas an einem Punkt (wahrscheinlich 
dem vor der Operation vegetativsten Punkt) schon stattgefunden hat, wenn 
das Achterstadium gebildet wird. Deshalb entsteht eine vorzeitige Mikromere. 
Die Furchungsachse ist wahrscheinlich der Eiachse annahernd parallel. Bei 
der nachsten Teilung schniirte die Mikromere eine kleinste Mikromere ab, die 
drei anderen vegetativen Zellen bildeten auch Mikromeren. In diesem Stadium 
war also der ganze vegetative Bereich aktiviert worden. Unsere zweite 
Variante von */, a reprasentiert also eine noch geringere Verschiebung, als 
es bei der Serie B,—B, (Abb. 3) der Fall ist, wo zur Zeit der Achterbildung 
das ganze vegetative Zytoplasma sich schon in aktiviertem Zustande befand. — 
Die erste Variante vom */,a-Typus entspricht wahrscheinlich den Typen E 
in Abb. 3, obwohl die Fahigkeit zur Mikromerenbildung in der einen von 
den vegetativen Zellen eingebiisst worden ist, oder es konnen diese */,-Stadien 
Schragstellungen der Spindeln auf andere Weise, als wir es geschildert haben, 
ihre Entstehung verdanken. — Das */,b-Stadium gleicht der Serie D,—D, 
(Abb. 3), nur ist die Aktivierung des vegetativen Zytoplasmas zur Zeit der 
Achterteilung nicht so weit fortgeschritten, was nicht erstaunlich ist, wenn 
wir daran denken, dass in D,—D, jede Teilung zu langsam geht, wahrend 
bei unserer */, a-Furchung nur die Zeit vor der ersten Furchung zu lang war. 

Der Umstand, dass wir ein paar und Driescu (S. 141) viele Falle von 
1/,- oder */,-Furchung unter Bruchstucken von unbefruchteten Eiern fanden, 
dirfte darauf zuriickzufiihren sein, dass der Kern durch die Operation bzw. 
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das Schiitteln geschadigt war und die erste Zeit nach der Befruchtung zur 
Reorganisation brauchte. 

Unsere Analyse hat also zu dem Resultat gefiihrt, dass es nur drei Fak- 
toren sind, die den Furchungstypus bestimmen. Erstens das Vorkommen 
eines spezifischen vegetativen Zytoplasmas, zweitens eine progressive Deter- 
mination in dem Zytoplasma, die die Spindeln an bestimmte Ebenen bindet, 
und die, drittens, die Aktivierung des vegetativen Plasmas bewirkt. In det 
normalen Entwicklung sind die Determination und die Furchung hinsichtlich 
der Geschwindigkeit! so abgestimmt, dass ein besonderes Determinations- 
stadium immer einem gewissen Furchungsstadium entspricht. Durch Veran- 
derung des osmotischen Druckes und durch mechanische Beschadigung des 
Kernapparates kann diese Koinzidenz gestort werden. 

Bei Betrachtung der Tabelle S. 17 neigt man zu der Auffassung, dass 
die progressiven Veranderungen der Furchungstypen unter den Eihalften, die 
durch Operation zu verschiedenen Zeiten vor der ersten Teilung gewonnen 
werden, ein Ausdruck fiir Vorgange seien, die sich eben wahrend dieses Zeit- 
raums abspielen. Das ist aber nicht der Fall. Zwar handelt es sich um eine 
progressive Determination, die von der Befruchtung ab fortschreitet, aber die 
wahrnehmbare Differenzierung erfolgt erst spater im normalen Viererstadium 
usw. Folgendes Bild illustriert den Vorgang: Durch die Befruchtung wird 
sozusagen eine Uhr in Gang gesetzt, die zu bestimmten Zeiten ein Schlagwerk 
auslost. Bei der Operation wird nicht die Uhr selbst beschadigt, sondern nur 
die Einschaltung des Schlagwerkes um eine oder anderthalb Stunden ver- 
zogert. 

Es leuchtet jetzt ein, dass unser Versuch uber die Hemmung der Deter- 
mination in einer Richtung wegen der Regulation in einer anderen eigentlich 
wertlos ist. Unsere Analyse hat gezeigt, dass das Material zur Losung eines 
solchen Problems nicht genigt, weil hier keine Regulation stattfindet. Die 
verkleinerte Ganzfurchung ist nur die Folge des normalen Spieles der fur- 
chungsbestimmenden Faktoren. Wir konnen weder Regulation noch Verspa- 
tung der Determination erwarten. (Boveri, 1901, a, hat beobachtet, dass bei 
abnormer Verteilung der drei Zonen die ersten Spindeln in der karyokine- 
tischen Ebene [S. 12] liegen, also oft sehr stark exzentrisch. Die Plasma- 
srucl 


differenzierungen sind also in den Bruchstticken dieselben, wie sie in dem ent- 


sprechenden Teil des ganzen Eies gewesen waren —- vgl. auch die Aktivierung 
des vegetativen Plasmas in vegetativen Fragmenten). 


Nachdem das Obenstehende gescnriel uni Klischee der Abb. 3> 


das auch in r vorlaufigen Mitteilung (1927) verwandt wurde, angefer 


of 
it 


tig 
worden war, | ich gefunden, dass Boveri (Ig10, b) in einer Arbeit 


uber das Ascaris-Ei eine Abbildung von einem ? 


Furchungsstadium eines 


1 Im normalen Seewasser sind beide in gleichem Ma 
halb der Temperaturgrenzen r normalen Entwicklung) 


25 
sse von der Temperatur (inner- 
abhangig. 
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ganzen Paracentrotus-Eies veroffentlicht hat. Schon 1905 hat er (S. 17) die 


Erklarung der Entstehung von 1/,- und 1/,-Furchungen aus ganzen Eiern 
gegeben. In einigen geschittelten Eiern unterbleibt die Teilung des Spermo- 
zentrums, ein oder zwei Teilungszyklen des Kernes verlaufen monozentrisch ; 
Furchung tritt dabei nicht ein. Wenn nun, nach einem oder zwei Monaster- 
stadien, die Furchung beginnt, ist das Ei so verandert, dass es mehr oder 
weniger klar der normalen +/,- oder 1/,-Blastomere entspricht und sich wie 
diese furcht. 1903 beschreibt er, wie bei Monaster-Eiern die von dem Kern 
entfernteste Seite des Eies améboide Bewegungen, ahnlich wie bei der Zwei- 
teilung, zeigt. Diese von Bovert beobachteten Phanomene habe ich nicht ge- 
sehen, weil ich die Eier in den verschiedenen Schalen nur bei schwacher Ver- 
erosserung studierte, bis sie die erste inaquale Furchung durchlaufen hatten. 
Ich halte es aber fur ausgeschlossen, dass alle Falle, wo ich oben mit einer 
,,Reorganisationszeit’’ gerechnet habe, durch Monasterbildung erklarbar sind. 
in Monasterstadium entspricht wohl zeitlich etwa einem Furchungsstadium. 
Die Boverische Erklarung dirfte fiir unsere Serien E und F (Abb. 3) gelten, 
fur die Serien B—D aber nicht, weil die Differenzen zwischen diesen Fur- 
chungsformen zu klein sind, um durch einen monozentrischen Teilungszyklus 
bewirkt zu sein; dies um so mehr, als ich allerlei Zwischenformen zwischen 
A,—B 

Die Angaben Boveris verwertend, hatten wir in unserem Schema die 


Serie F- F, 


—C,—D, beobachtet habe. 


regen die Viertelfurchung eines ganzen Eies austauschen 


dS 


konnen, 
7. Zusammenfassung. 


1. Die animalen Halften der unbefruchteten sowie der befruchteten Eier 
furchen sich aqual, also herkunftsgemass (S. 14). 

2. Die vegetativen Halften sowohl der unbefruchteten als auch der be- 
fruchteten Eier zeigen verkleinerte Ganzfurchung (S. 14). 

3. Meridionale Eihalften, durch Operation vor der Befruchtung gewon- 
nen, furchen sich verkleinert ganz oder aqual (wegen Beschadigung des vege- 
tativen Zytoplasmas). — Bei meridionaler Zerschneidung nach der Befruch- 
tung erhalten wir 1/,-Furchung, */,-Furchung und ?/,-Furchung in progres- 
siver Reihe (Tabelle S. 17). 

4. Der Furchungstypus wird durch folgende Faktoren bestimmt: durch die 
Stellung der Spindeln (nach Boveri sind die Spindeln der ersten zwei Tei- 
lungen an die Aquatorialebene gebunden; durch eine Veranderung des Zyto- 
plasmas stellen sich die Spindeln der dritten Furchung polar ein) und durch 
das Vorhandensein eines spezifischen vegetativen Zytoplasmas, dessen Fahig- 
keit zur Mikromerenbildung in dem normalen Achterstadium aktiviert wird. 


Die Fahigkeit zur Mikromerenbildung ist nicht nur auf die vegetative Pol- 
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kappe beschrankt, sondern erstreckt sich, obwohl mit animalwarts abnehmen- 
der Intensitat, auch auf die pigmentierte Zone. 

5. Bei der normalen Entwicklung koinzidieren Furchung und Deter- 
mination (hier = der progressive Vorgang, der, bei der Befruchtung begin- 
nend, die Lage der Spindeln beeinflusst und die Aktivierung des vegetativen 
Plasmas bewirkt) in bestimmter Weise. Durch niedrigen osmotischen Druck 
oder durch mechanische Beschadigung des Kernapparates kann eine Ver- 
schiebung zwischen Furchung und Determination hervorgebracht werden. 

6. Die */,-, 1/,- und in gewissen Fallen die */,-Furchungsstadien von 
meridionalen Eihalften sowie die verschiedenen Stadien von ganzen Eiern 
mit vorzeitigen Mikromeren (Abb. 3) sind durch eine Verschiebung zwischen 
Furchung und Determination entstanden. 

7. Die erste Furche entsprach in 52 % der Falle (100 Keime) der Median- 
ebene der Larve, in 42 % trennte sie dorsales Material von ventralem, und 


nur in 6 Y 


Stand sie schrag. 
8. Die Eintrittstelle des Spermiums hat keinen Einfluss auf die Lage der 


ersten Furche. 


UBER DIE FURCHUNG VON ASTROPECTEN UND ASTERINA. 


Die Furchung ist bei Astropecten aurantiacus scheinbar aqual, Messungen 
zeigen aber, dass in spateren Furchungsstadien die Zellen des animalen Poles 
etwas kleiner als die des vegetativen sind. 

Untersuchungen von GAarRBowskI (1904, b, 1905, b) an kunstlich parthe- 
nogenetischen Asteriden-Eiern fuhrten zu dem Ergebnis, dass die Oocyte 
von Asterias sich wie eine anaxone Zelle verhalten sollte. Die Polkorperchen 
,etablieren also keine Polaritat. 

Es schien mir, dass eine Nachprufung der Angaben GARBOWSKIs von 

teresse sein konnte. Ich benutzte die Astropecten-Eier, die denjenigen von 
Asterias betreffs der Furchung und der fruheren Larvenstadien sehr ahnlich 


sind. Vor der Befruchtung wurden die Eier mit dem Polkorperchenpol gegen 


ein Agar-Plattchen gedriickt und gefarbt. Von 22 Keimen waren 7 zu schwach 


gefarbt oder sie entwickelten sich nicht, die 15 aber, die sich zu guten Gastrule 
entwickelten, waren alle an dem animalen Pol gefarbt. Es wird dadurch be- 
wiesen, dass der Polkorperchenpol und der animale Pol identisch sind. 
Auch die eine Blastomere des Zweizellenstadiums wurde gefarbt, d. h. 
nicht die ganze Zelle, denn sie ist zu gross und stirbt ab, wenn sie durch und 
durch blau gefarbt wird, sondern nur die Aussenseite. Das Resultat kann also 
an der Larve nicht so scharf abgelesen werden, wie das bei Paracentrotus mog- 
lich war. Weil nicht die ganze Keimhalfte gefarbt wird, konnte ich die Linie, 


welche der ersten Furche entspricht, nicht genau feststellen. Man sieht jedoch, 
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dass ein Teil einer Seite gefarbt ist. 11 von den gefarbten entwickelten sich 
nicht. Die 54 normalen Larven ergaben die folgenden Zahlen: 


Dorsal oder ventral 
Rechts oder links 
Animal oder vegetativ 
Schrag dorsal-rechts 
Schrag dorsal-animal 


Wie bei Paracentrotus finden wir auch hier die zwei grossen Grupper 
dorsal-ventral und rechts-links; dazu einzelne schrag verlaufende Furchen. 
Auffallend ist hier, dass die erste Furche auch in oder wenigstens annahernd 
in der Aquatorialebene einschneiden kann (10,7 %). Das war bei Paracentrotus 


nur bei dem '/,-Furchungstypus der Fall. Diese Tatsache erklart den Irrtum 


Garpowskis. Die Eiachse ist also fest determiniert, die 
erste Furche geht aber nicht immer durch die Eiachse. 

Aus einer vorlaufigen Mitteilung (1925, a) zitiere ich folgendes uber die 
fruhe Entwicklung von Asterina gibbosa. MACBRIDE (1896) standen die fru- 
hen Stadien nicht zur Verfiigung. In den folgenden Punkten weichen meine 
Beobachtungen tiber die Furchen und Gastrulation von denen Lupwics (1882) 
ab. Die Furchung ist regelmassig aqual. Die Blastula ist stark gefaltet, sie 
scheint in einem friheren Stadium aus kleinen Loben zusammengesetzt zu 
sein; spater wird die Zahl der Loben vermindert, so dass nur einige wenige, 
tiefe Falten bestehen bleiben. Schliesslich verschwinden auch diese bis auf 
eine — den Urdarm. Der Urdarm hat also anfangs die Gestalt einer engen 
Spalte. Diese wird spater verkurzt und zu einem kreisrunden Loch umgeformt. 
Die junge Gastrula ist in der Richtung der Keimachse etwas abgeplattet, wo- 
durch der Urmund im Verhaltnis zur Unterlage nach oben oder unten zu 
liegen kommt. Wenn der Urmund abgerundet ist, beginnt eine starke Streckung 
langs der Keimachse. Lupwic beschreibt eine eigentiimliche Verschiebung des 
Urmundes: die animalen und vegetativen Achsen sollen zuerst senkrecht zu 
einander stehen. Der Urmund soll dann in eine Lage polar gegenuber dem 
animalen Pol wandern. Durch Einstechen einer feinen Glasnadel in den ani- 
malen Pol wurde festgestellt, dass die Verschiebung nur eine scheinbare ist: 
durch das Langenwachstum fallt die auf dem einen Pol gelegene Gastrula 
allmahlich auf ihre Seite hinuber. Der Urmund und der gezeichnete Pol stehen 
fortgesetzt einander polar gegenuber. — Die Eier messen etwa 0,5 mm im 
Durchmesser und sind rund oder oval. Im letzteren Falle steht die erste 
Furche senkrecht zur Langsachse. Auch die Blastulze und Gastrulz zeigen ent- 
weder einen kreisrunden oder ovalen Umriss. Im allgemeinen fallen die Langs- 
achse des Eies und die der Gastrula zusammen; aber den starken Faltungs- 


erscheinungen zufolge konnen Abweichungen von dieser Regel vorkommen. 
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Die erste Furche verlauft frontal, trennt also dorsal von ventral in bezug auf 
den Larvenkorper. Dies wurde durch schwache Einschnirung im Zweier- 
stadium festgestellt. Auch die Urmundspalte steht in der Ebene, die dorsal 
von ventral trennt; denn nach Einschnirung im Zweierstadium findet man 
den Urmund parallel zur Haarschlinge stehen, und spater entwickeln sich 
die Lappen des Praorallobus (ein dorsaler und ein ventraler) senkrecht zur 
Einschniirungsebene, obwohl nur schwach (vgl. unten). Die Annahme, dass 
die Urmundspalte frontal steht, wird auch dadurch bestatigt, dass der Urdarm 
in einer senkrecht zur Urdarmspalte stehenden Ebene asymmetrisch ist. Diese 
Ebene ist zweifelsohne die Medianebene. Auch die Resultate der unten zu 
erwahnenden Operationen sprechen alle in derselben Richtung wie die an- 
gefuhrten Tatsachen. — Eine eingeschntrte Larve entwickelt sich wenig tiber 
das Gastrulastadium hinaus. Es scheint, als ob die Verhinderung der oben- 
erwahnten Langsstreckung auf die Differenzierung hemmend wirkt. 


Im Fruhjahr 1926 wollte ich mittels der Agar-Vitalfarbemethode die Be- 


ler ersten Furche und der Urmundspalte nachprufen. 
Die Versuchsobjekte entwickelten sich aber sehr schlecht, weil sie den Farb- 


funde uber die Lage de 


stoff nicht vertrugen, und auch weil das von mir benutzte filtrierte Seewasser 


‘war, was ich aber zu spat entdeckte. Von 48 gefarbten Zwei- 


lten sich nur 26 zum Gastrulastadium. Alle diese zeigten, 


ien entwickelt 
erste Furche und die Urmundspalte in derselben Ebene liegen. Die 
horte vor erreichter bilateraler Larvenform auf. 
Gastrule wurden an der einen Seite von der Urmundspalte gefarbt. 18 
starben, 25 Larven waren dorsal oder ventral gefarbt, 3 rechts oder links. 
‘ ‘die Langsstreckung der Urmundspalte wenig ausgepragt ; 
ir wahrscheinlich, dass ich in den drei Fallen von Rechts- 
Links-Farbung die Urmundspalte unrichtig beurteilt hatte. 
Bringen wir also unsere Ergebnisse der Farbungsversuche (die erste 
Furche in derselben Ebene wie die Urmundspalte; diese steht frontal, also 
auch jene) mit den obigen und mit den einheitlichen Resultaten der zu er- 
wahnenden Operationen (S. 55, 58) zusammen, so diirften wir als bewiesen an- 


sehen konnen, dass die erste Furche und die Urmundspalte 


bei Asterina frontal stehen. 

Es wurde versucht, dem Keim durch Pressung eine neue Achse auf- 
zuzwingen. Wir haben oben gesehen, dass bei ovalen Eiern die erste Furche 
quer zur Langsachse lauft, und dass die Urmundspalte in der Ebene der ersten 
Furche liegt. Die zwei Enden eines ovalen Eies wurden gefarbt, dann wurde 
das Ei von den blauen Enden aus gepresst, so dass es wieder langlich wurde, 
aber senkrecht zu der urspriinglichen Langsachse. Die zwei blauen Flecken 
waren also an den Langsseiten zu finden. Nur ein einziges Ei entwickelte 


sich zur Gastrula. Die Urmundspalte stand senkrecht zu der alten Langsachse. 
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Die Eistruktur hatte sich also nicht verandert, die Medianebene hatte trotz 
der Pressung ihre urspriingliche Lage behalten. Aus diesem einzelnen Falle 
lasst sich aber kein Schluss ziehen. 


C. TRANSVERSALE, SAGITTALE UND HORIZONTALE DURCH- 
SCHNEIDUNG VON KEIMEN. 


In diesem Abschnitt werden wir Tatsachen erortern, die sich u. a. auf 
die Probleme der organbildenden Keimbezirke, der Selbstdifferenzierung oder 
der abhangigen Differenzierung, der Abstufung der Determination langs der 


Keimachse, der Spezifitat der Keimblatter und der Asymmetrie beziehen. 


Abb. 8 A, B ovoide Larven (ohne Mundoffnung, ohne Armfortsatze) aus isolierten 

vegetativen Halften des Sechzehnzellenstadiums. C Dauerblastula aus einer iso- 

lierten animalen Halfte desselben Stadiums Paracentrotus. A, B 130/1. — In dieser 

Arbeit sind nur diejenigen Abbildungen, bei welchen die Vergrésserung angegeben wird, 
mit Hilfe des Zeichenapparates entworfen. 


1. Transversale Durchschneidung. 
a) Paracentrotus lividus. 

Wie wir oben gesehen haben, entsprechen nach Boveri die drei Zonen 
des Paracentrotus-Eies den drei Primitivorganen: Ektoderm, Entoderm 
+ sekundares Mesenchym, primares Mesenchym. Die bis jetzt vorliegenden 
experimentellen Untersuchungen (S. 116—126, 168—170) uber die Potenzen 
des Echinidenkeimes sind nicht eindeutig. Deswegen werden sie hier einer 
Revision unterzogen, die dank der Glasnadeltechnik zu viel scharfer pra- 
zisierten Ergebnissen fuhrt, als es friher moglich war. 

I. Unbefruchtete Eier wurden aquatorial geschnitten und die 
Fragmente befruchtet. Wegen Entstehung der obenerwahnten Plasmaloben 
haben nur wenige Fragmente sich gut entwickelt. Die animalen Halften: 
13 Blastule mit Wimperschopf (Typus Abb. 8 C) und 1 Gastrula mit einem 


sehr kleinen Urdarm, der sich nicht weiter differenzierte. Die Wimperschopt- 


Blastula waren entweder leer oder ihr Blastocol enthielt einige oder mehrere 
Zellen. Diese glichen aber nicht Mesenchymzellen, bildeten auch kein Skelett, 
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sondern waren nur als krankhafte Bildungen zu deuten. Die Blastule lagen 
einige Tage am Boden der Schale, bewegten sich wenig und zeigten keine 
weitere Differenzierung. Bei Betrachtung dieser Blastulz springt es sofort in 
die Augen, dass der mit starren Wimpern besetzte Bereich im Verhaltnis zu 
demjenigen einer normalen Gastrula kolossal ausgebreitet ist; er erstreckt 
sich hier tiber wenigstens die halbe Oberflache der Kleinblastula, wahrend der 
normale Wimperschopf nur ein ganz kleines Gebilde an dem animalen Pole 
darstellt. Es ist hieraus zu schliessen, dass von der vegetativen Halfte irgend- 
welche Einflusse ausgehen, die hemmend auf die Ent- 
wicklung des Wimperschopffeldes wirken. Solche Blas- 
tule werden in der Literatur ,,Dauerblastule“ genannt. 
— Die vegetativen Halften gastrulierten, der 
Urdarm gliederte sich in Enddarm, Mitteldarm und 
Oesophagus, d. h. nur der vegetative Teil des letzteren 
wurde gebildet und endigte animalwarts blind (Typus 
Abb. 8 A, B). Zwei Dreistrahler waren vorhanden, 
vegetativen Halfte eines deren Lage aber willkurlich war. Kein Wimperschopf, 
Eies, das vor der Be- 


wurde. Paracentrotus. Vorschein, sondern die ganze Larve hatte ovoide 


kein Flimmerband, keine Armfortsatze kamen zum 


Form. 8 Larven zeigten 
diesen Typus. Bei einer 
mundete der Ocsophagus 
mit einer Offnung nach 
aussen, die nicht 
einem Stomodeum ahnelte. 
Die Skelettnadeln dieser 
Larve waren betreffs Form 
und Lage ziemlich normal 


Abb. 10. A Blastula mit Flimmerband und Stomodeum = entwickelt, und die ganze 

(die Form der Mundoffnung auch angegeben); B, C ; 

Blastula mit Flimmerband, Stomodeum, Kalknadeln 

und zwei ektodermalen Einbuchtungen. Erklarung im (Abb, g). 

Text. B in ventraler Ansicht, C im optischen Median- . 

schnitt. Sowohl A als B, C aus isolierten ani- IT. Befruchtete 
malen Mesomerenkranzen. Paracentrotus Eier. Unter den 40 an i 


Larve zeigte Prismaform 


malen Ejihalften waren 38 von dem oben beschriebenen Dauerblastula- 
Typus, 1 hatte sich zu einer Gastrula mit diminutivem Urdarm, der von 
einem Ring von Mesenchymzellen umgeben war, entwickelt. Die Kontrollarven 
hatten damals ihre Gastrulation abgeschlossen. Die kleine Gastrula ging leider 
verloren. 1 Blastula hatte im Bereich des Wimperfeldes eine dunnwandige 
Einstulpung, die wegen ihrer Lage und ihres Aussehens zweifelsohne als 


ein Stomodeum gedeutet werden musste (Typus Abb. 10 A). — Von den 


I5 vegetativen Halften kamen 2 nicht tber das Gastrulastadium 


hinaus, 11 gehdérten dem oben beschriebenen ovoiden Typus mit drei- 
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gegliedertem Darm, aber ohne Mundofinung, an und 2 waren vom Typus 
Abb. 9. 

II, Acht- oder Sechzehnzellenstadium. Die aus dem 
Achterstadium erhaltenen Blastomerenquartette wurden bis zur nachsten Tei- 
lung paarweise isoliert, dann wurden die Mesomerenkranze in eine Schale 
und die Makro-Mikromerengruppen in eine andere tberfuhrt. Dies um zu 
vermeiden, dass vegetative Halften mit unterdriickter Mikromerenbildung 
unter die animalen Fragmente gelangen konnten. -— Von den 305 operierten 
Keimen entwickelten sich 274 animale Halften zu Dauerblastule, keine 
einzige gastrulierte. Dagegen hatten 3 von ihnen ein selbstandiges 
Stomodeum ausgebildet. Bei einer von diesen Blastule war der Wimper- 


schopf durch ein Flimmerband ersetzt worden, und von dem so entstandenen 


B 


Abb. 11. A animales Fragment, durch Operation 11 Stunden nach der Befruchtung er- 

halten. Der kleine Urdarm hat sich mit dem Stomodeum vereinigt. B, C operiert 20—2I 

Stunden nach der Befruchtung. Bei B verbleiben Urdarm und Stomodeum getrennt. 
C Blastula mit Stomodeum und Skelett. Paracentrotus. 


Feld aus senkte sich ein Stomodzeum in das Blastocol hinein (Abb. 10 A, 
woraus auch die typische Form der Mundoffnung ersichtlich ist). Eine andere 
hatte Mund und einige Kalknadeln entwickelt (Abb. 10 B, C); in der Nahe 
des Flimmerbandes entstanden ausserdem, an beiden Seiten des Mundes, zwei 
tiefe, ektodermale Einbuchtungen, die den von RUNNSTROM (1925, b) beschrie- 
benen Bildungen sehr ahnlich waren, welche zur Abschnurung regulatorischer 
Colomblasen dienten. Mein Objekt wurde aber so fruh ruckgebildet, dass ich 
keinen Aufschluss tber den Charakter der Einbuchtungen erhielt. Bei unserer 
dritten Blastula war die Form der Einstulpung nicht so ausgepragt stomodzal, 
ihre Lage im Wimperfeld zwingt uns aber, sie als Stomodzeum zu deuten. — 
Von den vegetativen Eihalften entwickelten sich 159 zu ovoiden Larven 
mit dreigegliedertem Darm, aber ohne Mund, Wimperschopf und Flimmer- 
band (Abb. 8 A, B). 6 Larven waren mehr Pluteus-ahnlich, aber auch 
sie hatten keinen Mund. 26 wurden als dunkle Kugeln wieder- 


gefunden, die tibrigen 191 waren fruhzeitig gestorben. 
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IV. Blastule, 9 Stunden nach der Befruchtung. Das 
Pigment war nicht intensiv genug, um eine Orientierung im Blastulastadium 
zu ermoglichen. Deshalb wurde im Acht- oder Sechzehnzellenstadium der eine 
Pol vital gefarbt. Das Sechzehnerstadium stellte sich etwa drei Stunden nach 
der Befruchtung ein. Sechs Stunden spater wurden nun die Blastule aqua- 
torial geschnitten. Die animalen Keimhaliten: 7 Dauerblastule, I Indi- 
viduum mit Flimmerband, Stomodeum, zwei Dreistrahlern und einem sehr 
kleinen und dunnen Urdarm, der sich gegen den Oesophagus hin erstreckte, 
ahnlich Abb. 11 B. Vegetative Keimhalften: 8 ovoide Larven vom 
Typus Abb. 8 A, B. 

V. Blastule, 11 Stundennach der Befruchtung. Auch 
diese wurden mittels kunstlicher Farbung orientiert. Animale Halften: 
34 Dauerblastulez, 1 mit zwei Kalknadeln und einem kleinen Urdarm, der sich 
mit einem ektodermalen Oesophagus vereinigte (Abb. 11 A). 


VI. Blastulez, 14 


\ | s,efruchtung. Das 


primare Mesenchym noch 
nicht gebildet, der ve- 

~ 
2. Die gestrichelten Linien geben die Lage der ‘ ae 
Schnitte bei den Versuchsserien VI—VIII an. Para- 12A), Animale Halt 
centrotus ten: 21 Wimperschopf- 


getative Pol jedoch wahr- 


nehmbar (Stadium Abb. 


Gastrule. Ve getat ive Halften: 17 Gastrule oder ovoide Larven vom 
Typus Abb. 8 A, B. 

Blastule, 20—21 Stunden nach der Befruch- 
tung. Das primare Mesenchym gebildet (Stadium Abb. 12 B). Da ich 
wunschte, moglichst die Grenze zwischen dem ektodermalen und dem pig- 
mentierten Bereich mit dem Schnitt zu treffen, wurde in diesem und im 
nachsten Stadium die Operation etwas vegetativwarts von der Mittel- 
linie ausgefihrt (Abb. 12 B, C), denn die urspriingliche Aquatorialebene 
muss infolge der Mesenchymbildung, der Verdichtung des vegetativen Epithels 
und der beginnenden Gastrulation immer etwas vegetativwarts verschoben 
werden. Die Schwierigkeit, die Lage der richtigen Ebene zu berechnen, er- 
klart, dass die Resultate nicht so einheitlich wie in den fruheren Versuchen 
sind. Die animalen Fragmente ergaben: 22 Dauerblastule, 5 solche mit 
Kalknadeln (Mesenchymzellen sind wohl bei der Operation mit hineingeraten), 
5 mit Skelettnadeln und Mundoffnung (Abb. 11 C), 7 mit Skelett, Stomodzeum 
und kleiner Urdarmeinstulpung (mit dem Stomodzeum verschmolzen 
nicht [Abb. 11 B]), 4 schone Plutei und 6 ,,unharmonische Plutei“, d. h. 
Mitteldarm und Enddarm zu klein (Abb. 13 A). Die letzten zwei Kategorien 


stammen sicher aus Keimen, bei welchen der Schnitt schrag oder zu weit 
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vegetativ gelegt wurde. — Die ve getativen zeigten 39 Larven von dem 
ovoiden Typus (Abb. 8 A, B), 3 waren etwas Pluteus-ahnlicher (Abb. 13 B). 


Dazu kamen noch 2, die eine Mundoffnung besassen (Abb. 13 C, D). 


VII. Beginnende Gastrulation, 23 Stunden nach der 
Befruchtung (Abb. 12 C). Animale Halften: 9 Dauerblastule, 5 mit 
Stomodeum und Skelett, 7 mit Stomodeum, Skelett und kleinem Urdarm, 
2 unharmonische Plutei. Vegetative Halften: 23 Larven, alle ohne Mund, 
von den Typen Abb. 8 A, B und Abb. 13 B. 

Spatere Stadien konnen fiir unsere Zwecke nicht verwendet werden, weil 


die Grenze der ekto- und entodermalen Zonen zu weit vegetativ verschoben 


\bb. 13. A animales Fragment mit zu kleinem Mittel- und Enddarm. B, C, D vegetative 
Fragmente. Die Operation wurde 20—21 Stunden nach der Befruchtung ausgefuhrt 
Paracentrotus. 


werden. Versuche an entwickelten Gastrule hat JENKINSON (IQII, a) aus- 
eefuhrt. 

Schlussfolgerungen. Betrachten wir zuerst die Tabelle, auf der 
dieanimalen Keimhalften zusammengestellt sind. Die Zahlen in den Klam- 
mern geben die Anzahl der Individuen an, die sich entwickelt haben. In der 
ersten Kolumne finden wir die Dauerblastulz, die sich nicht weiter differen- 
ziert haben, in der dritten diejenigen, die nicht gastrulierten, aber ein Stomo- 
deum entwickelten. Die zweite Kolumne enthalt samtliche gastrulierenden 
Keime — alle diese haben auch ein Stomodzaum ausgebildet, wenn auch der 
Urdarm in vielen Fallen sehr klein und dunn war und nicht mit dem Stomo- 
deum in Verbindung trat. (Ausnahmen sind die zwei Gastrule aus den Serien 
| und II, die nur im Gastrulastadium beobachtet wurden.) Die Zahlen der 
Serien 20—21 Stunden und 23 Stunden in der mittleren Kolumne reprasen 
tieren also verschiedene Stadien, vom Typus Abb. 11 A, B bis zu normalen 
Plutei. 
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A Ap 
A | B A \ Me Sf) 
/ / 
JOL. / — / 
| 
4 | he 
Q 
37 


SVEN HORSTADIUS 


Es sei nochmals betont, dass nicht alle Schnitte genau durch die Aqua- 
torialebene gelegt werden konnten, und dass dies besonders fiir die Ver- 
suche VII und VIII gilt. Die einzigen zuverlassigen Resultate sind eigentlich 
nur bei der Operation im Acht- oder Sechzehnzellenstadium zu erwarten, wo 
die dritte Furche genau dquatorial einschneidet, vorausgesetzt, dass die Fur- 


chung normal ist. 


Schema der Entwicklung animaler Halften von Paracentrotus. 


Die Zahlen in den Klammern geben die Anzahl der Fragmente an. 


Larven mit 
Urdarm und 
| Stomodzeum 


Blastule mit 
Stomodzeum 


| 

| Wimperschopf- 
| Blastulae 
| 


Unbefruchtete Eier (14) 
Befruchtete (40 


. 8—16-Zellenstadium (27 
3 Stunden nach der Befruchtung 


9 Stunden nach der Befrucht. (8 


II 
VI. 14 


VII. 20—21 55,2 ( = 374,6% | (5) =70,2 % 


VIII. 2 23) | = 30,8 $ == 90,1 (5) =27,8 % 

DrieEscH hatte gefunden (1900, a, 1902, b), dass etwa 25 % der isolierten 
animalen Achterblastomeren gastrulierten. Unsere Ergebnisse fuhren uns zu 
einem anderen Schluss. Die grosse Zahl von Blastul@ in den Serien I—V] 
(92,9 %, 97.5%, 100 % |[Acht- bis Sechzehnzellenstadium], 87,5 %, 97,2 %, 
100 %) mit nur 4 Gastrule als Ausnahmen unter 392 Objekten berechtigen 
uns zu dem Schluss, dass die Gastrulationspotenzen schon 
in dem unbefruchteten, reifen Ei an das vegetative 
Zytoplasma gebunden sind. Rein animale Keimhalften 
konnen nicht gastrulieren. Von den 274 animalen Achterquar- 
tetten oder Mesomerenkranzen gastrulierte kein einziges Exemplar. Die vier 
Gastrule in den Serien I, II, IV und V sind lediglich auf schrage Schnitt- 
richtung zuriickzuftihren — man bemerke, dass die Urdarme sehr klein und 
dunn (gestreckt) waren, was dafir spricht, dass nur ein kleines Sttick des 
vegetativen Materials dem animalen Fragment zugeteilt worden war. (Bei 
den von Drriescu beobachteten animalen Gastrule waren die Urdarme pro- 
portional entwickelt; die Erklarung wird unten [S. 124] gegeben.) Nur in 
den zwei letzten Versuchsserien finden wir eine grossere Anzahl Gastrule, 
aber eben hier war die Lage der Aquatorialebene schwer zu bestimmen (vgl. 
oben, S. 30). 


1 Die Gastrula differenzierte sich nicht weiter. 
? Die Larve wurde nur im Gastrulastadium beobachtet. 
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DIE DETERMINATION DES KEIMES BEI ECHINODERMEN : 
Gehen wir jetzt zu den vegetativen Halften tiber. Es springt zuerst 

in die Augen, dass die vegetativen Fragmente, die durch Operation in den 
fruhen Stadien erhalten werden, eine viel hohere Sterblichkeit als die ent- 
sprechenden animalen Halften zeigen. Dies stimmt genau mit den DRIESCH- 
schen Befunden von isolierten vegetativen Achterblastomeren uberein (1900, a). 
In der folgenden Tabelle ist das Material nach drei Typen eingeordnet. Die 
erste Kolumne enthalt alle diejenigen Larven, die sich nicht tiber das Stadium 
auf Abb. 8 A, B entwickelt haben, d. h. ovoide Larven mit dreigegliedertem 
Darm ohne Mundoffnung, ohne Wimperschopf und ohne Flimmerband, mit 
unregelmassigen Skelettnadeln und mit einer Epithelverdickung an dem ani- 
malen Pol darstellen. Die Larven der zweiten Kolumne sind mehr Pluteus- 


ahnlich, indem ein oder ein paar kurze Armfortsatze vorhanden sind, aber auch 


sie ermangeln des Mundes (Abb. 13 B). In der dritten Kolumne finden wir 
Larven mit kurzen Armen oder ohne solche ; der entodermale Oesophagus mun- 
det mit einer kreisrunden Offnung nach aussen, die aber dem Aussehen und 
der Entstehung nach mit der stomodzalen Mundoffnung nicht zu vergleichen 


ist (Abb. 9 und 13 C, D). 


Schema der Entwicklung vegetativer Halften von Paracentrotus. 


Larven mit 
Ovoide Larven Larven mit 
kurzen Armen, 
vom Typus Mundoffnung 


ohne Mund, 
Abb. 8 A,B Abb. 13 B Abb. 9, 13 C, D 


. Unbefruchtete Eier 

. Befruchtete Eier 
8—16-Zellenstadium . 
g Stunden nach der Befruchtung 


II 


14 


288 | 5 

Von den 308 vegetativen Keimhalften besitzen also nur 5 eine Mund- 
offnung, und keine einzige hatte die typische Form eines Pluteus. 

DriescH (1896, a) hat gezeigt, dass die Lage der Skelettbildnerzellen 
durch vom Ektoderm ausgehende taktische Reize bestimmt wird. (Diese An- 
gabe habe ich durch eigene Versuche bestatigen konnen). — Hersst (S. 145) 
hat nachgewiesen, dass das Auswachsen der ektodermalen Armfortsatze von 
den Skelettnadeln abhangig ist. Aber die Lage der Nadeln hangt von dem Ekto- 
derm ab; also ist es letzten Endes das Ektoderm, das fir die Orientierung 
des Skelettes massgebend ist (vgl. auch RUNNSTROM, 1917). — v. UBISCH 


(1925, a) hat durch Vitalfarbungsversuche die Angaben Boveris uber die 
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prospektive Bedeutung der vegetativen Eihalfte im wesentlichen bestatigen 
konnen: etwa die ganze vegetative Keimhalfte wird eingestulpt. Nach mund- 
icher Mitteilung hat Dr. J. RunnstrOm durch sehr sorgfaltige Vitalfarbungs- 
versuche und durch Beobachtungen im Dunkelfeld feststellen konnen, dass 
das gesamte vegetative Material invaginiert wird, wahrscheinlich auch etwas 
von dem aus den Mesomeren stammenden Material. 

Das Ektoderm unserer vegetativen Keimhalften ist also auf regulato- 
rischem Wege gebildet ; normalerweise hatte es sich an der Bildung des Mittel- 
darmes beteiligen sollen. Dieses regulatorische Ektoderm ist aber nur 
betreffs seines Plattenepithelcharakters ektoderm- 
ahnlich: es kann kein Wimperschopf, kein Stomo- 
deum, kein typisches Flimmerband bilden, auch nicht 
lie Lage und den Zuwachs der Skelettnadeln regu- 
lieren. Die Dreistrahler (statt ihrer treten oft nur gerade Nadeln 
auf) haben eine willkurliche Lage, oft sind mehr als zwei Kalknadeln 
vorhanden. Man hat den Eindruck, als ob die Nadelspitzen nicht ,,wussten", 
wohin sie eigentlich wachsen sollen; sie machen oft ganz merkwiurdige. 
Biegungen. Die Larven der zweiten Kolumne (siehe auch Abb. 13 5B) 
verdanken wohl ihre Armfortsatze einem Stick echten Ektoderms und sind 
wahrscheinlich durch schrages Durchschneiden erhalten worden. Dasselbe gilt 
von den Larven der dritten Kolumne der Tabelle: das echte Ektoderm hat 
vermocht eine Mundoffnung, aber kein typisches Stomodzeum zu bilden. Die 
Anlage des Stomodzums muss ziemlich scharf lokalisiert sein. 

Kehren wir jetzt zu den animalen Eihalften zuruck. Drrescn (1893, VII) 


hat nachgewiesen, dass das Stomodzeum eine Selbstdifferenzierung ist: Im 


Exopluteus kann sich ein Stomodzum entwickeln, obwohl der Urdarm vollig 


ausgestulpt ist; infolgedessen differenziert sich die Mundanlage unabhangig 
von dem Urdarm. Es ist da bemerkenswert, dass unter unseren 434 ani- 
malen Blastule (Tabelle S. 38) nur 14 ein Stomodzeum entwickelt hatten. 
Sehen wir von den zwei letzten Versuchsserien ab, bei welchen die Grenze 
zwischen ektodermalem und entodermalem Material schwer zu bestimmen 
war, so finden wir unter 388 Blastule nur 4 Blastulze mit Stomodzum. Diese 
Tatsache kann meiner Meinung nach nur so gedeutet werden, dass das Stomo- 
deum schon in frihen Stadien keine Selbstdifferenzierung ist, sondern 
lurch eine Wechselwirkung zwischen vegetativem und animalem Material 
zustande kommt. Oben wurde festgestellt, dass nur die animale Keimhalfte die 
Potenz zur Stomodzumbildung besitzt. Diese Potenz kann sich aber nur durch 
Impulse des vegetativen Materials geltend machen. Wird namlich in den fru- 
hen Stadien die animale Eihalfte von der vegetativen getrennt (in unseren 
Versuchen bis 14 Stunden nach der Befruchtung), so kann die Stomodzum- 
anlage nicht aktiviert werden. Im Stadium 20—21 Stunden hat die Akti- 


vierung vor der Trennung bei 5 von 32 Blastule stattgefunden, im Stadium 
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23 Stunden bei 5 von 14. Der enge Zusammenhang zwischen der Stomodzum- 
bildung und dem vegetativen Material geht ausserdem aus der Tatsache her- 
vor, dass bei samtlichen beobachteten Gastrule ein Stomodzum sich ent- 
wickelte, wie klein der Urdarm auch war. Die vier Ausnahmen, Blastule mit 
Mund (Serie II und III), finden vielleicht eine Erklarung dadurch, dass die 
animalen Halften infolge schrager Schnittrichtung oder schrager Stellung der 
dritten Furche vegetatives Material mitbekommen hatten, und dass dieses 
Material zwar geniigte, die Aktivierung hervorzubringen, aber nicht zu gastru- 
lieren vermochte. Man konnte sich auch vorstellen, dass die verschiedenen 
Plasmaarten nicht streng zonal verteilt waren, und dass daher das vorhandene 


vegetative Plasma zwar Fernwirkung austiben konnte, aber die zur Gastru- 


lation notige Anordnung nicht besass. Jedenfalls konnen diese vier Ausnahmen 


unter 388 Blastulze unseren Schluss nicht beeinflussen. 

Das Vorkommen dieser vier Ausnahmen in frithen Stadien macht viel- 
leicht die Annahme notig, dass die Entstehung des Stomodzeums auch nach 
der Trennung der animalen von der vegetativen Halfte in den Stadien 20—21 
Stunden und 23 Stunden nicht als Selbstdifferenzierung aufzufassen ist. Wir 
haben ja oben nachgewiesen, dass erst von einem gewissen Zeitpunkt an die 
stomodzale Potenz aktiviert sei, und dass die Mundoffnung erst dann als 
Selbstdifferenzierung entsteht. Es ist aber méglich, dass auch bei den 10 Mund- 
blastulze der letzten Serien ein Stiick Entoderm, das infolge seiner Herkunft 
aus dem peripheren vegetativen Bereich zu dieser Zeit nicht gastrulieren kann 
die Stomodeumbildung auslost. 

Die Resultate bei Exogastrule erklaren sich also lediglich dadurch, dass 
bei ihnen Ektoderm und Urdarm in dauernder Verbindung miteinander stehen. 

Zusammenfassung. Unsere Ergebnisse fassen wir folgender- 
massen zusammen. Schon vom reifen, unbefruchteten Ei an sind animale und 
vegetative Keimhalfte nicht gleichwertig; sie stellen zwei ,,organbildende 
Keimbezirke“ (Wirkungskreise [WeEtss]) verschiedener Art dar. Die animale 
Halfte kann nicht gastrulieren, wenn sie von dem vegetativen Material ge- 
sondert wird. (Damit ist aber nicht gesagt, dass animales Material an der 
Bildung vegetativer Organe nicht teilnehmen kann.) Das vegetative Material 
kann sich zwar regulatorisch zu einem ektodermalen Plattenepithel differen- 
zieren, aber weder Stomodzum noch Wimperschopf und Flimmerband bilden, 
auch nicht die Skelettnadeln dirigieren. Die Bildung von Stomodzeum und 
flimmerband ist aber von dem Entoderm abhangig. Das Stadium, von dem 
an das Stomodzum sich als Selbstdifferenzierung entwickelt, fallt etwa mit 


der primaren Mesenchymbildung zusammen. 


b) Astropecten aurantiacus. 
Vorlaufige Mitteilungen tiber einen Teil der Untersuchungen an Astro- 


pecten, Asterina und Holothuria wurden 1925 (a, b, c) veroffentlicht. 


AI 
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Den experimentellen Ergebnissen miissen wir eine kurze Darstellung der 
normalen Entwicklung vorausschicken (HORsTADIUS, 1926). 

Die Befruchtungsmembran ist bei dem Astropecten-Ei sehr hart und glatt 
und lasst sich nicht durch Schiitteln entfernen. Die Blastula ist stark gefaltet. 
Die Falten gleichen sich erst im frihen Gastrulastadium aus. Demzufolge 
konnen die Keime erst als Gastrule operativ behandelt werden; friher ist die 
Orientierung unmoglich. 

Der Urdarm ist etwas kirzer als die halbe Lange der Gastrula (Abb. 


14 a). Die Mesodermsacke konnen als paarig betreffs ihrer Anlage bezeichnet 


werden, weil der mediane Teil des dinnen Urdarmgipfels, von dem aus sie 


entstehen, spater zur Bildung des larvalen Oesophagus beitragt. Die Gastrula 
verwandelt sich direkt in eine Bipinnaria, denn das praorale und das postorale 
Flimmerband werden gesondert angelegt. Ein Apicalorgan existiert nicht. Der 


Urdarm gliedert sich in Enddarm, Mitteldarm und den vegetativen Teil des 


Abb. 14. Die gestrichelten Linien geben die Schnittrichtungen in den Versuchsserieu 
I—VII an. Astropecten aurantiacus 

Oesophagus, der mit dem Stomodzeum verschmilzt. Am dritten oder vierten 

Tage werden die ovalen Colomsacke abgeschnirt. Der linke Offnet sich mit 

einem Hydroporus nach aussen. Betreffs der Entwicklung der Flimmerbander 

sei auf die Abb. 18—20 verwiesen. 

Es ist mir zwar gelungen, normale Larven bis uber die Metamorphose zu 
zuchten, aber es ist nur eine sehr geringe Prozentzahl so weit gekommen. 
Selbstverstandlich ist es viel seltener, dass die durch operativen Eingriff be- 
schadigten Larven sich gut entwickeln. Wenn auch die Metamorphose nur 
ein paarmal erreicht worden ist, so hat doch die Entwicklung, die einige Keim- 
halften vor der eintretenden Reduktion durchgemacht haben, Gelegenheit zu 
einigen Beobachtungen uber die Determination gegeben. 

[. Ein Aquatorialschnitt durch eine Gastrula (zwei Tage alt) (Abb. 14 A, 
die gestrichelte Linie 1) teilt die Larve in zwei Halften, von denen die ani- 
male urdarmlos ist, wahrend der vegetative Teil den ganzen Urdarm erhialt. 
Die animalen Halften (von 10 operierten Gastrule) bilden nur kreiselnde 
Kugeln mit einem Stuck Flimmerband; sie zeigen keine innere Differen- 
zierung bis auf schon fruher eingewanderte Mesenchymzellen. Die vegetativen 
Halften entwickeln sich in den ersten Tagen zu vollstandigen Larven, aber 
mit unverhaltnismassig kleinen animalen Teilen. Der Mund ist eng und bis- 
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weilen schief, das Frontalfeld fehlt, da das Praoralband sehr unvollstandig 
ist. Nach und nach wachsen die animalen Partien aus, so dass die Larve 
proportioniert wird: Stomodzum und Frontalfeld stellen sich nach andert- 
halb Monaten ganz normal dar (4 von den 10 vegetativen Halften). 

II. Wird ein Transversalschnitt mehr vegetativ gelegt, so dass er quer 
durch die Colomerweiterung am Scheitel des Urdarmes lauft (Abb. 14 A, 
Linie II) (51 operierte Gastrule), so geben uns die animalen Teilstucke (er- 
heblich grosser als die halbe Larve) ein anderes Bild (Abb. 15, A). Das 
Frontalfeld entwickelt sich normal, unter dem Praoralband buchtet sich ein 
Stomodzum ein, das jedoch nicht tief ist, weil die Larve sich nicht weiter in 
vegetativer Richtung als bis zum Boden der Mundoffnung erstreckt. Zwei 
kleine Colomblasen werden abgeschniirt. Eine weitere Entwicklung oder Re- 
gulation konnen die animalen Teile nicht leisten. Die vegetativen Stticke sind 
wie die animalen zur Zeit der 
Operation determiniert, so dass die 
aus ihnen entwickelten Larven 
einem vegetativen Teil einer Bi- 
pinnaria entsprechen (Abb. 15, 

B), d. h. einer Larve mit Anal- 

feld, Enddarm, Mitteldarm und igh 

dem vegetativen Teil des Oecso- A 

phagus, der quer abgeschnitten zu Abb. 15. A animales, B vegetatives Frag- 
sein scheint. Die zwei Céolome sind ment einer Astropecten-Gastrula, gemass 
Abb. 14 A II entzweigeteilt. 
etwas kurzer als normal. Im Gegen- 
satz zu den animalen Teilen und in Ubereinstimmung mit den vegetativen in 
Serie I k6nnen diese vegetativen Stiicke die fehlenden Organe (Stomodeum 
und Praorallobus mit Frontalfeld) erganzen, so dass sie sich nach einem 
Monat annahernd typisch zeigen. 

[II. Wenn der Transversalschnitt vegetativwarts von der Colomerwei- 
terung (Abb. 14 A III) gelegt wird (35 operierte Gastrule), werden ver- 
schiedene Resultate erzielt, offenbar je nachdem der Schnitt dicht an die 
Colomerweiterung oder mehr vegetativ getroffen hat. Im ersteren Falle stimmt 
die Entwicklung der Teilstiicke mit dem iiberein, was oben unter II beschrie- 
ben worden ist; Colomblasen werden auch in dem vegetativen Teile abge- 
schniirt. Dies beruht darauf, dass zur Zeit der Operation nicht immer die 
diinnwandige Endblase den ganzen colombildenden Bereich darstellt, sondern 
dass dieser sich auch weiter vegetativwarts erstreckt. Im letzteren Falle ent- 
wickeln sich die animalen Teile zu Bipinnarien, die jedoch anfangs den End- 
darm entbehren, den Mitteldarm nach unten zu geschlossen haben und folglich 
durch den Oesophagus nicht nur schlucken, sondern auch ausbrechen. Nach 
einigen Wochen ist aber ein Enddarm mit seiner charakteristischen Aufwarts- 


beugung regeneriert worden. In den kleinen vegetativen Teilen fuhrt der End- 
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darm seine normale Beugung aus; die Mitteldarmpartie rundet sich zu einem 


kleinen, nach oben geschlossenen ,,Mitteldarm‘ ab. Das Analfeld wird ent- 


wickelt, aber andere Organe sind nicht vorhanden. Diese vegetativen Larven- 
stiicke sind also nicht lebensfahig. 

IV. 20 Gastrule wurden in drei Teile geteilt, durch Transversalschnitte 
ieils animal-, teils vegetativwarts von der Anlage der Colomblasen (Abb. 14 B, 
die Linien IV). Die animalen Teile wurden nur zu kleinen Kugeln mit Flim- 
merband wie unter I, oder sie zeigen ein Frontalfeld und ein kleines Stomo- 
deum. Die vegetativen entwickeln sich auf die zwei Weisen, die unter II] 
angegeben wurden. Das Mittelstuck bildet entweder nur ein grosses Stomo- 
dzeum mit einem Praoralband, das jedoch kein Frontalfeld umschliesst, da 
der Praorallobus ja weggeschnitten worden ist (in diesem Falle wird der vege- 
tative Teil zur Bipinnaria — nur 1 Fall), oder auch eine lebensfahige kleine 
Bipinnaria, die anfangs keinen Praorallobus und Enddarm zeigt und einen 
verkruppelten Mund besitzt (14 Bipinnarien) (vgl. I und III). 

V. 10 Gastrule wurden durch zwei Transversalschnitte so geteilt, wie 
es Abb. 14 C V angibt. 6 Mittelstiicke entbehrten anfangs des Anus, des Pra- 
oralfeldes und des echten Stomodeums. Nachtraglich erhielten sie Anal- 
offnung und Praoralfeld, der Mund wurde allmahlich von typischer Gestalt. 
Alle starben aber, ehe vollkommene Proportionalitat erreicht worden war. 

VI. Nach drei Tagen waren Stomodeum und Oesophagus in offene Ver- 
bindung miteinander getreten, aber der Enddarm hatte noch nicht angefangen, 
seine Biegung durchzufuhren. Wurde nun die Enddarmpartie durch einen 
Transversalschnitt weggeschnitten (Abb. 14 D VI) (6 Larven), so bog sich 
der Enddarm in der typischen Weise. Die animalen Teile entbehrten anfangs 
des Anus usw., es trat aber vollstandige Regeneration ein, so dass sie nach 
anderthalb Monaten der Metamorphose nahe waren. 

VII. Neun Tage alte Larven wurden mittels eines Transversalschnittes 
etwa durch die Grenze zwischen Oesophagus und Mitteldarm geteilt (Abb. 14 
EK VII) (25 Larven). Die animalen Halften (Stomodzeum, Oesophagus, die 
animalen Colompartien) waren nicht lebensfahig. Die vegetativen Teile re- 
generierten und konnten normal werden. 

Bei einer Zusammenfassung des oben Gesagten finden wir, dass es in 
keinem Falle gelungen ist, aus einer transversal geteilten Larve zwei voll- 
standige Larven zu erhalten. Die Gastrula von Astropecten ist kein aquipoten- 
tielles System. Die getrennten Teile entwickeln sich in der Hauptsache so, wie 
sie es in der normalen Larve getan hatten. Aber wahrend der weiteren Ent- 
wicklung hat der eine unvollstandige Teil die Fahigkeit zur Regulation: die 
fehlenden Teile regenerieren oder postgenerieren, bis volle Proportionalitat 
erreicht worden ist. Ein Teil einer Larve kann sich nur dann zu einer lebens- 
fahigen Bipinnaria entwickeln, wenn er eine gewisse, sehr begrenzte Partie 


des Urdarmes mitbekommt, dicht vegetativ von der Colomsackerweiterung 


C 
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liegend. Vielleicht gehen von diesem Bereiche Anregungen zur Regulation 
aus. Nach III, IV und V haben wir gesehen, dass Teile, die kleiner als ein 
Drittel des Gastrulavolumens sind, sich zu Bipinnarien entwickeln konnen. 
Dieselbe Entwicklungsfahigkeit ist wahrscheinlich auch Larventeilen eigen, 
deren Urdarm kleiner als die Halfte des gesamten Urdarmes ist (V). Es ist 
also unrichtig, dass ein grosserer Teil als die Halfte der Larve (des Volumens 
der Larve oder der Lange entweder der Larve oder des Urdarmes) fur die 
Entwicklung zu einer harmonischen Bipinnaria notwendig sei (JENKINSON, 
1911, a). Es durfte richtiger sein, sich die Sachlage etwa so vorzustellen, dass 
der Korperbereich, der vegetativ von der Colomanlage liegt, fur die Regu- 
lation notwendig ist. Dieser bei der Gastrula sehr begrenzte Bereich fallt bei 
der ausdifferenzierten Bipinnaria mit der animalen Halfte des Mitteldarmes 
zusammen. Vielleicht beruht die Sonderstellung dieser Zone darauf, dass 
nur in diesem Gebiet ein animales und ein vegetatives Gefalle ineinander 


schachteln. 
c) Holothuria 


Im Gastrulastadium wird vom Scheitel des Urdarmes eipe Colomblase 
abgeschnurt, die spater nach der linken Seite hintberwardert (Abb. 16 B, 
C, D), wo sie in zwei Teile geteilt wird: die Hydrocolanlage, die neben dem 
Oesophagus liegt, und ein hinteres Colom, das sich langs des Mitteldarmes legt. 


Dann schnurt sich der vegetative Teil des hinteren Coloms ab und wandert 


vegetativ vom Enddarm zur rechten Seite des Mitteldarmes empor. Diese ab- 


geschnurte Blase bildet also das rechte Colom (Abb. 16 D, E). 


Abb. 16. Schematische Darstellung einiger Entwicklungsstadien von Holothuria pol: 
sowie der an ihnen ausgeftihrten Operationen. Erklarung S. 45—46, 53—54. 
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Im Gastrulastadium, noch bevor die Colomblase ihre Abschnutrung be- 
gonnen hatte (nach einem Tage Abb. 16 Aa), wurden 6 Larven durch 
aquatoriale Schnitte in zwei Halften zerlegt. Aus dem animalen Teil bildete 
sich nur eine Kugel mit Flimmerband, bisweilen ahnlich wie ein Praoralband 
verlaufend. Die vegetativen Halften entwickelten sich zu Auricularien von 
normalem Aussehen, obzwar ihre animalen Teile anfangs nicht wohlentwickelt 
waren: das Praoralband war unvollstandig und das Stomodzum unverhaltnis- 
massig klein. 

In einem spateren Stadium, als die Colomblase gebildet worden war und 
sich eben abschnirte, wurde die Larve (7 Falle) in einen animalen Teil, der 
die Colomblase enthielt, und einen vegetativen, auf den der Rest des Urdarmes 
kam, geteilt. Die Schnitte wurden dabei teils transversal (Abb. 16 Bb), teils 
etwas schrag gelegt, letzteres wenn die Anlage schon angefangen hatte, nach 
links abzubiegen (Abb. 16 Cc). Die animalen Teile bilden die Praoralschlinge 
und einen Schlund, der zwar blind endigt, aber doch Schluckbewegungen aus- 
_fuhrt. Daneben liegt die undifferenzierte Colomblase. Eine weitere Entwick- 
lung oder Regulation kommt nicht vor. Die vegetativen Teile werden wenig 
differenziert. Ein postorales Flimmerband wird gebildet, der Mitteldarm run- 
det sich ab, hat aber keine Offnung nach oben, so dass auch diese Keimteile 
nicht lebensfahig sind. 


d) Asterina gibbosa. 

Die Gastrulation und die Streckung der Gastrula wurde oben (S. 31) 
geschildert. Der Urdarm fillt das ganze Blastocél aus (Abb. 17 A). Wenn 
die Urmundfalte zu einem runden Loch umgeformt wird und die Streckung 
der Larve anfangt, geht die Moglichkeit zur Orientierung verloren, abgesehen 


von der animal-vegetativen Achse. Bei einer Larve vom fiinften Tage sind der 


dorsale und der ventrale Lappen des Praorallobus ausgewachsen. Die Anlagen 


des linken und des rechten Coloms erstrecken sich als zwei lange Taschen von 
dem gemeinsamen vorderen Colom aus, dem Darm entlang (Abb. 17 C). Zu 
dieser Zeit fangt das Hydrocol an, sich zu differenzieren. Das vordere Colom 
gelangt in den Praorallobus, der ein Haftorgan entwickelt (Abb. 17 D). 
Wird eine junge Gastrula (2 Tage alt — Abb. 17 AI) durch einen 
Transversalschnitt in eine animale und eine vegetative Halfte geteilt, so ent- 
wickelt sich der vegetative Teil zu einer vollstandigen Larve, obwohl der Pra- 
orallobus etwas zu klein wird. Die animale Halfte ist schon determiniert: sie 
bildet einen Praorallobus, der auch ein Haftorgan ausdifferenziert. (18 Paare 
wurden in Schnittserien studiert.) —- Wird eine Kalotte des animalen Ekto- 
derms abgehoben (Abb. 17 A II), so zeigt sie nach einigen Tagen die Eigen- 
schaften eines Haftorganes. Das Ektoderm ist also schon im frihen Gastrula- 
stadium in dieser Hinsicht determiniert und entwickelt seine Eigenart ohne 


Beeinflussung durch das Mesoderm. 
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Bei Larven im Stadium Abb. 17 D (4 Tage) wurde der Praorallobus 
weggeschnitten (Linie III). Da die Larve sich jetzt nicht festsetzen konnte, 
schwamm sie in der Nahe des Bodens umher. Bemerkenswert ist, dass diese 
Larven, die bei ungestorter Entwicklung sich nicht frei bewegen, nun in spiral- 
formigen Bahnen ahnlich wie andere, pelagische Echinodermenlarven schwim- 
men. Trotz der Abwesenheit des Praorallobus entwickeln sich die Larven zu 
typischen Seesternen. Ein festsitzendes Stadium ist fiir die Entwicklung also 
nicht notwendig. (Vgl. Antedon, RUNNSTROM, 1925, a. — Nach mindlicher 
Mitteilung hat Dr. RUNNsTROM spater an einem grossen Material bestatigt, 
dass die Festsetzung fir den Ablauf der Vorgange der Metamorphose bei 
Antedon nicht notwendig ist.) 

4 und 6 Tage alte Larven wurden durch Transversalschnitte quer uber 
die Hydrocolanlage geteilt (Abb. 17 D IV, E V). Aus beiden Halften kénnen 


Abb. 17. Asterina gibbosa. A Gastrula in optischem Langsschnitt. B Gastrula vom vege- 

tativen Pole aus. C, D Larve nach 4 Tagen; C in Horizontalschnitt, der Darm dick 

gezogen, daneben die linke und die rechte Colomtasche; D von der linken Seite, oberhalb 

Linie III der Praorallobus. Die innere Linie gibt Colom und Darm an. E eine Larve 
6 Tage alt, mit fiinflobiger Anlage der Ambulacralseite. Schematisch. 

kleine Seesterne entstehen, bei welchen die mangelnden Radien allmahlich 

regenerieren. 

Bei Paracentrotus, Astropecten und Holothuria haben wir gesehen, dass 
aus einem Keim durch Transversalschnitte nicht zwei vollstandige Larven- 
korper erhalten werden konnen. Dasselbe gilt auch fur Asterina, obwohl unser 
letzter Versuch scheinbar dagegen spricht. Wir mussen aber bemerken, dass 
wir hier nicht zwei vollstandige Larvenkorper bekommen: es ist die Seestern- 
anlage, die geteilt wird, und die halbe Seesternanlage regeneriert die fehlende 
Halfte. Dies ist gar nicht erstaunlich, da wir die grosse Regenerationsfahigkeit 
der Seesterne kennen. 

2. Sagittale Durchschneidung von Kewmen. 
a) Astropecten. 
Um die hier zu erwahnenden Versuche verstehen zu konnen, mussen wir 


zuerst die Veranderungen der Célome wahrend der fruheren, normalen Ent- 
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wicklung kennen lernen. Wir haben oben gesehen, dass im Stadium von etwa 
3 bis 4 Tagen die Célomsacke oval waren, und dass ein linker Hydro- 
porus gebildet wurde. Betrachten wir jetzt ein Stadium von etwa sechs Tagen 
(Abb. 18). Die Célome haben an Lange zugenommen. Die hinteren Tele haben 
sich in dorso-ventraler Richtung iiber die Seiten des Magens ausgebreitet, 
besonders auf der linken Seite. — Bei etwa 4 Tage alten Larven entsteht 
eine kleine massive Knospe von der dorsalen Magenwand aus, im allgemeinen 


medial und etwas vor der Mitte des Magens. Binnen kurzem wird die Knospe 


\bb. 18. Abb. 19 


Abb. 18—20. Bipinnariz von Astropecten aurantiacus, Abb. 18 6 Tage alt, von links, 

Abb. 19 und 20 14 Tage alt, 19 von links, 20 von der Dorsalseite. Hc. Hydrocol, Hp. 

Hydroporus, Mp. Madreporenblase, Lic. linkes hinteres Colom, /thc. rechtes hinteres 
Colom, Vhlhc. ventrales Horn des linken hinteren Coloms. 130/1. 


in Mesenchymzellen aufgelost. Eine ahnliche Bildung bei den Larven von 
Asterias rubens nennt GEMMILL (1914) ,,rudiment of posterior enterocoelic 
outgrowth. 

Stadium von etwa 14 Tagen: Das linke hintere Colom ist abgeschnurt 
worden; es erstreckt sich bogenformig von der Medianlinie der Dorsalseite 
bis zu der Ventralseite; ein Auswuchs, das ventrale Horn, wachst zwischen 
Magen und Darm nach der rechten Seite hinuber (Abb. 19). An dem hinteren 
Rand des linken mittleren Coloms konnen die ersten Anlagen der Hydrocol- 
loben II—IV wahrgenommen werden. Der hintere, erweiterte Teil des rechten 
Coloms erstreckt sich gleichfalls von der dorsalen bis zur ventralen Median- 


linie (Abb. 20). 


wie 
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Bei einem Alter von etwa 8—10 Tagen entsteht die Madreporenblase, 


ein wenig animal von der obenerwahnten Magenknospe (Abb. 20, /p.). Bury 


(1889), FIELD (1892) und GEmMILL (1914) geben an, dass sie bei Asterias 
von Mesenchymzellen, die sich zusammenlegen, gebildet wird. Bei Asterina 
(MacBripe, 1896), Cribrella (MASTERMAN, 1902) und Solaster (GEMMILL, 
1912) wird sie von dem vorderen Colom abgeschniirt. Bei Astropecten kann 
sie auf verschiedene Weise gebildet werden. In den weitaus meisten Fallen 
entsteht sie aus Mesenchymzellen. Bei ein paar Larven wurde sie von dem 
rechten vorderen Colom abgeschnirt. In zwei Fallen schliesslich wurde sie 
aus einer Einstiilpung bzw. Verdickung des dorsalen Ektoderms gebildet. Die 
Madreporenblase fuhrt rhythmische Kontraktionen aus. 

Nach etwa 3 Tagen ist die Colomsackerweiterung so ausgesprochen, dass 
man deutlich die dorso-ventrale Achse unterscheiden kann. Eine grosse Anzahl 
der Larven wurde durch Schnitte in der Medianebene geteilt, und die von 
einer Larve herrthrenden Halften wurden in demselben Glas geziichtet. Schon 
am Tage nach der Operation zeigt sich der Darm ziemlich normal, wahrend 
dagegen die aussere Gestalt noch eine Zeitlang durch eine gewisse Schiefe 
gekennzeichnet ist. Jeder Halfte wurde bei der Operation eine Colomblase 
zugeteilt. Wir wollen hier die verschiedenen Weisen verfolgen, wie die beiden 
Halften das in der neugebildeten Seite fehlende Colom ersetzen. Es sei zu- 
nachst hervorgehoben, dass die linken Halften, die ja die normale Hydrocol- 
anlage in sich tragen und die bald einen Hydroporus ausbilden, grossere 
Lebenskraft als die rechten Halften zeigen. Indessen gehen auch die aus einer 
linken Halfte gebildeten Larven bald zugrunde. In keinem Falle wurde die 
Ausdifferenzierung eines Hydrocols beobachtet. Die Veranderungen der Co 
lomsysteme bieten jedoch viel Interessantes. 

Bei allen Larven, die nicht schon in den ersten Tagen zuruckgebildet 
werden, wird ein starkes Streben beobachtet, ein Colom in der colomfreien 
Seite neuzubilden. Die Weisen, wie dies geschieht, variieren bedeutend. Colom- 
blasen verschiedener Herkunft konnen verschmelzen. Verfolgen wir zuerst 
diese Erscheinungen bei den Linkshalften. Kin rechtes Colom kann hier aut 
folgende verschiedene Weisen gebildet werden. 

A. Dadurch, dass vom linken Colom Fortsatze nach der rechten Seite 
hintberwachsen und dann abgeschniirt werden. Wir unterscheiden zwei ver- 
schiedene Wege fiir das Hinttberwachsen des Coloms nach der rechten Seite: 
1. Eine Partie wachst animal vom Hydroporus, dorsal vom animalen Teil 
des Mitteldarmes zur rechten Seite hintiber, wo sie sich in animal-vegetativer 
Richtung erstreckt und anfangt sich abzuschnuren (5 Falle, Abb. 21 A). 
2. Bei der normalen Entwicklung von Astropecten wachsen das linke hintere 
und das rechte hintere Colom an der Dorsalseite einander entgegen und legen 


sich in der Mittellinie dicht aneinander. Hierdurch wird der vegetative Teil 
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des Mitteldarmes vom Colom gedeckt (Abb. 20). Bei den Halften kann nun 
ein hinteres Colom angelegt werden, das spater dorsal vom Mitteldarm wachst. 
Anstatt bis nur an die Mittellinie hinzuwachsen, wachst es auf die rechte 
Seite hiniber (7 Falle) und kann hier einen langen Fortsatz animalwarts 
aussenden, so dass wir ein rechtes Colom bekommen, das ahnlich dem in 
der Abb. 20 aussieht, obwohl es nur von dem hinteren Colom stammt (Abb. 
21 B). In der vorlaufigen Mitteilung wurden zwei Gruppen gesondert gehalten, 
je nachdem das hintere Colom breiter oder schmaler nach links hintiberwuchs. 
Dieser Unterschied lasst sich aber kaum aufrechterhalten. — Auch konnen 
diese beiden Weisen, At und A2, gleichzeitig vorkommen (7 Falle, Abb. 21 C). 

B. Durch Knospung von dem rechten, animalen Teil des Mitteldarmes 
her. Bei der in der Abb. 21 D gezeichneten Larve ist die Entstehung des 


rechten Coloms aus einer Knospe unzweifelhaft, weil es sich nicht von dem 


Abb. 21. Neubildung von Colom bei Links- oder Rechtshalften von Astropecten durch 
Hintitberwachsen von Colomfortsatzen (A, B, C, E) oder durch Knospung vom Mittel- 


darm (D). A—D Linkshalften, E eine Rechtshalfte. 


Mitteldarm abschnurte. Knospung und Colombildung nach A erfolgte gleich- 
zeitig bei 4 Larven, jedoch ist die Deutung hier unsicher. Es ist moglich, dass 
einige von den als Knospen gedeuteten Bildungen in der Tat aus Mesenchym- 
zellen entstanden. 

C. An der colomfreien Seite werden kleine diinnwandige Sackchen aus 
Mesenchymzellen gebildet (7). Sie erinnern an Madreporenblasen, sind aber 
in einigen Fallen grosser und liegen mehr seitlich als diese. Bei 4 von den 
7 Larven schmolzen sie mit dem nach A hertbergewachsenen Colom zusammen. 

Ahnliche Bildungsweisen gelten fiir die Rechtshalften. Infolge der Ab- 
wesenheit des Poruskanals kann der Fortsatz des vorderen Coloms (A1) hier 
breiter werden, so dass er einen grossen Teil des Mitteldarmes deckt (Abb. 
21 E). Die folgenden Weisen sind beobachtet worden: A1 (1 Mal) oder A2 
(2) oder At + A2 (4) oder A+ B (17) oder A2+-C (8). 

Die Larven der letzten Gruppe mussen wir naher betrachten. (Unsere 
Diskussion bezieht sich auch auf die ahnlichen 7 Linkshalften.) Bei 2 von 
diesen Keimhalften entstanden zwei Blasen aus Mesenchymzellen, die eine 
vereinigte sich mit dem von der rechten Seite hertiberwachsenden hinteren 


Colom (Abb. 22 B, C, D, Cal.), die andere steilte eine echte Madreporenblase 
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(M>p.) dar. Es sei hinzugefiigt, dass bei dieser Rechtshalfte ein ventrales Horn 
von dem rechten hinteren Colom nach der linken Seite hiniiberwuchs (Abb. 
22 B, C, gestrichelt) ; bei normalen Larven entsteht ja dieses Horn von dem 
linken hinteren Colom aus (vgl. oben und Abb. 19). Hier konnen wir bestimmt 


sagen, dass der einen der Blasen ein Colom entspricht. 4 von den Rechts- 


halften zeigten keine Verschmelzung zwischen Colom und Mesenchymblase, 


Abb. 22. Bei dieser Rechtshalfte (A) von Astropecten entstanden eine Colomblase (B, C, 
Col.) und eine Madreporenblase (Mp.) aus Mesenchymzellen. Die Colomblase verschmolz 
mit dem hinititbergewachsenen hinteren Colom (D). A, B, D von der Dorsalseite, C das- 
selbe Stadium wie B, von der linken Seite. V.H. ventrales Horn des hinteren Coloms. 
bei 2 vereinigten sie sich. In diesen letzten 6 Fallen sowie bei den 7 Links- 
halften, wo auch nur eine Blase vorhanden war, konnen wir nicht entscheiden, 
ob die Blase eigentlich ein Colomsubstitut ist, oder ob sie die Anlage einer 
Madreporenblase darstellt, die dann als Colom in Anspruch genommen wird. 
Ich habe solche Blasen an beiden Halften einer Larve beobachtet. Es fragt 
sich auch, ob die Blase (Abb. 22, Cdl.) von Anfang an ein Colomsubstitut 
ist oder eine Madreporenblase, die eine andere Aufgabe erhalt. Dann ware 
die zweite eine sekun- 


\ 


dare Madreporenblase. 
Bei den meisten Lar- 
venhalften kommt die 


obenerwahnte (S. 48) 


massive Knospe voruber- 
gehend zum Vorschein, 
sogar zwei einem 
Individuum (Abb. 22, 
schwarz). 
In einem Falle (viel- 
leicht zwei) wurde eine 
freistehende Porusgrube 
\bb. 23. Astropecten-Larve mit uberzahligem Hydro- 


porus (fp). 17), der sich vertiefte und zu einem Sackchen 
vertiefte und sich zu erweiterte. A von der dorsalen, B von der linken Seite. 


angelegt, die sich spater 


SI 
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einem Sackchen erweiterte. Ein ahnlicher Fall mit Colombildung aus dem 
Ektoderm wird in Abb. 23 gezeigt. Es handelt sich hier um eine nicht 
operierte Larve, die neben dem normalen Poruskanal einen neuen Porus 
bildete und ein kleines Colom einstilpte (vgl. unten Holothuria). 

In einer Versuchsserie wurde das rechte Colom aus der im ubrigen in- 
takten Larve wegoperiert: man macht einen kleinen Schnitt in die rechte 
Seite, und durch die Spalte kann die zahe Colomblase herausgezogen werden. 
Die Zahl der operierten Larven war nur 10, jedoch konnten die Regenerations- 
weisen A, B? und C beobachtet werden. Eine Larve, die nur des rechten 
Coloms entbehrt, folgt also bei der Regeneration denselben Wegen wie eine 
Linkshalfte mit neugebildeter rechter Seite. 

Schliesslich wurden Gastrulz operiert, bei denen die Colomblasen sich 
noch nicht rechts-links ausgebreitet hatten. Die Schnittrichtung war also will- 


kurlich. Die spatere Entwicklung der Flimmerbander zeigte, dass 7 median 


geteilt worden waren. Diese Halften sollten also eine linke bzw. rechte Colom- 


blase bilden. Regulation setzte aber sofort ein, so dass aus dem erweiterten 


Urdarmgipfel nicht eine, sondern zwei Blasen hervorgingen. Die nach der 


Schnittseite gerichtete Colomblase war kleiner als die andere, und die Ab- 


> 


schnurung wurde verzogert. 


Der Hydroporus und das Hydrocol werden bei ganzen Larven immer von 


der linken Seite angelegt. Bei meinen ausgedehnten Studien uber die normale 


1 


Entwicklung von Astropecten habe ich keinen Fall von umgekehrter Asym- 


metrie gefunden. Wie verhalt sich aber die Asymmetrie von Rechtshalften? 


Kommt hier, wenn die linke Seite entfernt worden ist, eine sonst unterdrickte 


Potenz zum Ausdruck, oder bleibt die linksbetonte Asymmetrie bestehen ? 


Unten findet sich eine Zusammenstellung des Materials. Nur solche Lar- 


ven sind berucksichtigt worden, wo beide Halften sich entwickelt hatten. In 


der ersten Reihe finden wir die Linkshalften, in der zweiten die entsprechen- 


den Rechtshalften. Links, rechts oder links-rechts bedeutet Porus bzw. an 


der linken oder rechten Seite (Colom) oder sowohl an der linken als auch 


der rechten Seite. 


Linkshalften Rechtshalften 


6 Links Links 
Links Rechts 

10 Links Kein Porus 
I Links Links-rechts 
I Links-rechts Links 


Porus 


Kein 


Anks-rechts 


Bei der normalen Entwicklung entsteht der Poruskanal dadurch, dass 


eine Einbuchtung des dorsalen Ektoderms mit einer Ausbuchtung des linken 


Coloms zusammenstosst. Inwieweit taktische Reize dabei eine Rolle spielen, 


I 
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ist schwer zu ermitteln. Ich habe beobachtet, dass die ektodermale Porus- 

grube nicht immer der mesodermalen Ausstilpung genau gegeniiber liegt: 

diese Bildungen entstehen vielleicht unabhangig voneinander. In dieselbe Rich- 

tung weisen die experimentellen Ergebnisse. Diese werden auf S. 170 dis- 
kutiert. 

Bei Abwesenheit eines Coloms versucht also die Larve dieses auf meh- 


rere Weisen neuzubilden. Obwohl ein Colom in der Larve vorhanden ist und 


zu der Neubildung beitragt, konnen Entoderm, Ektoderm und Mesenchym 


auf regulatorischem Wege ein Colom bilden. Die neuen Colome von verschie- 
dener Herkunft konnen miteinander verschmelzen. Trotz der Differenzierung 
der Keimblatter liegt also bei Astropecten keine absolute Potenzeinschrankung 
vor, denn bei Regeneration konnen die Keimblatter die Grenzen ihrer pro- 


spektiven Bedeutung uberschreiten. 


b) 


Gastrule, bei welchen die Colomblase sich abgeschnurt hatte und nach 
links hintiibergewandert war, wurden median geschnitten, so dass die linke 
Halfte die ganze Colomanlage erhielt, die rechte dagegen nichts (Abb. 16 C, 
Linie d). Da die normalen Larven sich nicht weit ztichten lassen, ist es selbst- 
verstandlich, dass diese operierten Larven sich in keinem hoheren Grade 
haben entwickeln konnen. Nach nur zwei Tagen trat eine Ruckbildung ein, 
aber zuvor waren einige interessante Regulationserscheinungen zu beobachten. 
Auffallig war, dass die linken Halften (mit der Colomanlage) langer lebten 
und sich besser entwickelten, ferner auch grosser und durchsichtiger wurden 
als die entsprechenden rechten Halften. Die Linkshalften konnen sich als 
typische kleine Larven darstellen, mit gewohnlicher Gliederung der Colom- 
anlage in Hydrocol und hinteres Colom. Auch die rechten Keimhalften nehmen 
die Gestalt einer kleinen Auricularia an, aber vollkommen ohne Colom. In 
zwei Fallen wurde aber eine beginnende regulatorische Neubildung eines 
Coloms beobachtet. Ein Porus wurde mitten auf der Ruckenseite gebildet und 
dann zu einem Kanal vertieft. 

Nach 2 Tagen liegt die Colomblase an der linken Seite noch ungeteilt, 
wahrend der Darm mit der Mundeinstulpung in offene Verbindung getreten 
ist. Auch solche Larven wurden median gespaltet (Abb. 16 De). Die Links- 
halften entwickelten sich nach dem im vorigen Absatz Gesagten. Es sei er- 
wahnt, dass es mir nicht gelungen ist, eine Larve so weit zu verfolgen, dass 
ein rechtes Colom seinen Platz eingenommen hatte oder auch nur abgeschnurt 
worden ware. Dies kann durch die schlechte Verfassung der Larven erklart, 
kann aber auch durch die Abwesenheit irgendwelchen Reizes, der normal von 
der rechten Seite ausgeht, gedeutet werden. Bei den Rechtshalften bildete sich 


oft eine Porusgrube aus (bei It von 18 operierten Larven), gewohnlich in 
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der Mitte auf dem Ricken. In einigen Fallen entwickelte sich die Grube zu 
einem Kanal, der sich nach links bis an die Seite des Mitteldarmes hin 
erstreckte. Infolge der Kleinheit und des dichten, dunklen Aussehens der 
rechten Halfte (vgl. oben) ist eine Deutung der Erscheinungen oft unsicher. 
In ein paar Fallen kam es mir vor, als ob der Kanal mit einer Knospe vom 
Mitteldarm in Verbindung trat, aber diese Beobachtung ist nicht ganz zu- 
verlassig. 

In demselben Stadium (2 Tage) wurde auch die Operation ausgefuhrt, 
dass die linke Seite mitsamt der Colomblase durch einen Sagittalschnitt vom 
ubrigen Teil der Larve, der also den ganzen Darm enthielt, getrennt wurde 
(Abb. 16 Df). Der kleinere Teil mit dem Colom kann einen Poruskanal und 
eine stomodzale Einstulpung erhalten. Die mit Darm versehenen Teile konnen 
einen Porus bilden, von welchem ein Kanal sich nach links erstreckt. In einem 
Falle wurde eine Knospe von dem vorderen Teil des Mitteldarmes aus angelegt. 

Bei etwas alteren Larven (3—5 Tage alt) wurden Hydrocol und Colom 
in der Weise wegoperiert, dass sie durch einen feinen seitlichen Schnitt aus 
der Larve herausgezogen wurden. Hierdurch werden die Larven wenig be- 
schadigt. Bei einer Serie wurde das rechte Colom herausgeholt (Abb. 16 Eg). 
Ein neues konnte sich nun in genau derselben Weise wie das normale rechte 
Colom bilden: vom linken Colom wuchs ein Fortsatz aus, der sich abschnurte 
und nach rechts verschob (2 Falle). In einem Falle wurde am Morgen ein 
neugebildetes rechtes Célom beobachtet, das, wie mir vorkam, eben von einer 
tiefen Einstiilpung des Ektoderms der rechten Seite abgeschnurt worden war. 
Diese Beobachtung ist jedoch nicht ganz sicher. 

In einer anderen Serie (13 Larven) wurden sowohl das Hydrocol als 


auch das linke Colom herausgezogen (durch verschiedene Schnitte) (Abb. 


16 Eh und i). Die Colome fangen jetzt an, sich auf verschiedene Weisen 


neu zu bilden. Entweder kommt ein Hydroporus mit einem Kanal zum Vor- 
schein (6 Falle) ; der Kanal erweitert sich an der linken Seite zu einer Blase, 
besonders in der Langsrichtung der Larve (Abb. 16 F, G). Oder es tritt eine 
knospenahnliche Anlage an der linken Seite des animalen Teiles des Mittel- 
darmes auf; vielleicht handelt es sich um eine Blase, die aus Mesenchym 
entsteht (1 Fall). Schliesslich konnen sich diese Bildungsweisen vereinigen, 
so dass die Larve eine Colomblase bekommt, die durch Verschmelzung einer 
Knospe des Entoderms (7) und einer Einstulpung des Ektoderms (Porus- 
kanal mit Erweiterung) entstanden ist (3). 

Bei Holothuria wird also ein fehlendes Colom auf prinzipiell dieselben 
Weisen ersetzt, wie es bei Astropecten der Fall war. Wir bemerken, dass 
bei der Auricularia, die in ihrer Asymmetrie sehr stark linksbetont ist, die 
Colombildung in der colomfreien Rechtshalfte immer auf der linken Seite 
stattfindet. 
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c) Asterina. 


Durch die Orientierung, die der Urmund gibt (S. 32), sind Moglich- 
keiten vorhanden, Fragen betreffs der Determination der Rechts-Linkshalften 
und der Dorsal-Ventralhalften auf experimentellem Wege zu studieren. Ein 
Schnitt senkrecht zur Urmundspalte teilt die Larve median (Abb. 17 B VI). 
Die Larvenpaare wurden in verschiedenen Stadien in Bourns Flussigkeit oder 
in absolutem Alkohol (um das Kalkskelett studieren zu kénnen) fixiert. Vor 
dem Schneiden wurden die Larven mit Boraxkarmin gefarbt, in Nelkenol 
aufgehellt und abgezeichnet. Insgesamt wurden 39 Objekte geschnitten. Ob 
ein links- oder rechtsseitiges Hydrocol vorliegt, wurde durch die Lage des 
Steinkanals und des Hydroporus im Verhaltnis zu dem Praorallobus fest- 
gestellt (Abb. 24 A, C). 

Die linke Keimhalfte bekommt das Material der linken Colomblase und 


vice versa. Es ist bei medianer Spaltung ziemlich selten, dass mehr als die 


/ 


Abb. 24. Asterina. A eine Links-, C eine Rechtshalfte, beide von der Aboralseite gesehen. 
Aus der Lage des Madreporus geht hervor, dass bei A (Madreporus nach links) das 
Hydrocol an der linken Seite der Larve lag, bei C (Madreporus nach rechts) an der 


rechten. B stellt eine Rechtshalfte mit Doppelhydrocél dar. Schematisch. 


eine Halfte sich zu einem Seestern entwickelt. Diese einzige oder, falls die 
beiden Halften Seesternanlagen bilden, die grossere, am besten entwickelte, 
ist immer aus der linken Halfte hervorgegangen und zeigt das Hydrocol auf 
der linken Seite. Schnittbilder von Stadien kurz nach der Operation ergeben, 
dass vom Urdarmgipfel regulatorisch auch ein rechtes Colom gebildet wird. 
Der Seestern zeigt betreffs seiner inneren Anatomie normale Verhaltnisse, 
mit hypo- und epigastrischem Colom usw. Dagegen ist das Kalkskelett der 
Aboralseite unvollstandig und verzogert. Das normal ruckenbildende Ekto- 
derm gehort ja der rechten Keimhalfte an. Auch bei den rechten Keimhalften 
werden zwei Colomtaschen gebildet. Die metamorphosierten Seesterne sind 
insofern unvollstandig, als sie nur drei- oder vierstrahlig sind und das Kalk- 
skelett der Ruckenseite unregelmassig ist. Betreffs der inneren Anatomie schei- 
nen alle Elemente vorhanden zu sein. Nur bei 8 von den Larvenpaaren hatten 
sich die beiden Halften so weit entwickelt, dass die Lage des Hydrocols 
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bestimmt werden konnte. Wie oben erwahnt, hat bei den linken Keimhaliften 
das linke Hydrocol sich stets entwickelt. Bei den rechten Halften finden wir 
in 4 Fallen das Hydrocol (drei-, vier- und funfstrablig) auf der rechten Seite 
der Larve; es hat sich also die rechte Hydrocolanlage hier differenziert. Bei 
einem Paar aber zeigt auch die rechte Larve die Hydrocolanlage (nur drei- 
lig) auf der linken Seite. Die neugebildete linke Hydrocolanlage hat also 
hier uber die ursprungliche rechte Anlage die Oberhand gewonnen. In drei 
Fallen schliesslich sind die rechten Halften zu Larven mit doppeltem Hydrocol 
ausgebildet (Abb. 24 B). Solche Larven sind von MaAcBripr (1896) be- 
worden, und ich selbst habe in einigen Kulturen eine grosse Anzahl 
Larven gefunden (1925, a). 

Larven (Abb. 17 C, D) wurden auch median geteilt (Orien- 
tierung nach den Lappen des Praorallobus; die beiden Colomtaschen er- 
strecken sich in diesem Stadium langs des Darmes). Die linke Halfte entwickelt 
sich zu einem ausserlich normalen Tiere. Vielleicht wird das Kalkskelett der 

boralseite etwas verzogert. Betreffs der inneren Anatomie findet man, dass die 
Larve ohne Abschnurung irgendwelcher Colomblasen als Ersatz fur das rechte 
Colom metamorphosiert. Das linke hintere Colom breitet sich um den Darm 
herum aus, so dass es auch den Platz des rechten hinteren (epigastrischen ) 
Coloms einnimmt. In einigen Fallen werden aboral vom Darme des jungen 
Seesterns Mesenterien durch Verwachsung der Colomwande gebildet. Hier- 
‘-halt man bei einzelnen Schnitten zwar den Eindruck des Vorhanden- 

seins eines epigastrischen Coloms, aber dieses besteht mithin nur aus einer 
zum Teil abgegrenzten Partie des linken hinteren Coloms. Die rechten 


Keimhalften entwickeln keine Hydrocolanlage, die Potenz des rechten Coloms 


zur Hydrocolbildung ist also in diesem Stadium nicht effektiv. Die Larve wird 


nur von einem Darmrohr durchlaufen, das von einem engen Colom umgeben 
ist. In 2 Fallen von 25 in Schnitte zerlegten rechten Larvenhalften fuhrt ein 
Poruskanal in das Colom hinein. Aus dieser wie aus anderen Versuchsserien 
geht hervor, dass die Abplattung der Larve nach der Medianebene hin und 
die Abrundung in dieser Ebene eine Folge der Ausbildung des Hydrocols ist. 
Fehlt ein solches, so bleibt die Larve zylindrisch. Ob die Kalkplatten dann in 
transversalen Kranzen oder in Kranzen, die der rechten und der linken Seite 
entsprechen, oder unregelmassig, ob in Funfzahl oder nicht, angelegt werden, 
konnte ich nicht feststellen. 

Wie die jungen Astropecten-Gastrule, so schnuren auch die Lateral- 
halften der Asterina-Gastrule zwei Colomblasen ab, und die Entwicklung ver- 
lauft beziiglich der Colome typisch. Wenn in einem spateren Stadium operiert, 
geht die Larvenentwicklung und Metamorphose von Asterina ohne Abschnt- 
rung eines neuen rechten Coloms vor sich, indem das linke hintere Colom 
sich nur nach rechts ausdehnt. Dieser Ausdehnung entspricht das Hinuber- 


wachsen des Coloms bei Astropecten- und Holothuria-Larven, obwohl bei 
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ihnen freie Blasen oft abgeschnurt werden. Colombildung von anderen Keim- 
blattern aus kommt also bei Asterina nicht vor. 

Die linken Keimhalften metamorphisieren Ofter als die rechten, und sie 
haben immer das Hydrocol auf der linken Seite. Aus unseren Versuchen ist 
ersichtlich, dass auch die rechte Seite der Larve eine Potenz zur Hydrocdl- 
bildung besitzt, die aber normalerweise durch diejenige der linken Seite unter- 
driuckt wird. Wenn die linke Halfte weggeschnitten worden ist, kann sich die 
Potenz des rechten Hydrocols geltend machen. In dem frihen Gastrulastadium 
scheint die Potenz zur Bildung eines linken Hydrocodls diffus tber einen 
grossen Bereich des Urdarmes ausgebreitet zu sein, nicht nur tiber die linke 
Halfte, sondern auch rechts von der Medianebene; denn in einem Faille ent- 
stand aus einer rechten Halfte eine Larve mit der Hydrocélanlage (nur drei- 
strahlig) auf der linken Seite; dieses Hydrocol ist aus denjenigen Teilen des 
Urdarmes der rechten Halfte postgeneriert worden, welche der Medianebene 
am nachsten lagen. Die neugebildete linke Seite hat sich also hier starker als 
die ursprungliche rechte gezeigt. In drei Fallen ergab der Wettstreit zwischen 
links und rechts Gleichzeitigkeit ; sowohl das rechte als auch das neugebildete 
linke Hydrocol ist zur Entwicklung gekommen. In vier Fallen schliesslich hat 
sich nur das rechte’ Hydrocol differenziert. 

Mag die aborale Seite des Seesterns auf der rechten Seite der linken 
Halfte, auf der linken oder rechten Seite der rechten Halfte ausgebildet sein, 
immer erhalt sie Kalkplatten von typischem Aussehen und im grossen und 
ganzen typischer Anordnung. Auch erhalt die Oralseite ein typisches Skelett, 
sei es auf der linken oder rechten Seite der rechten Keimhalfte. Larven ohne 


differenzierte Hydrocolanlage sind mit unregelmassig gelegenen Platten vom 


Typus der Aboralseite bestreut. Es scheint also, als ob das Ektoderm selbstan- 


dig Platten von einem gewissen Typus bildet; eine lokalisierende Wirkung 


und eine Regulation der Form geht aber von dem Mesoderm (Hydrocol) aus. 


3. Horizontale Durchschneidung. 
a) Astropecten. 

Bei der willktirlichen Zerschneidung von sehr jungen Gastrulze von Astro 
pecten (vgl. S. 52) wurden 5 Larven in dorsale und ventrale Haliten geteilt. 
Beide erhalten sowohl linkes als auch rechtes Colommaterial — zwei Colom 
blasen werden abgeschniurt, und es entsteht ein linker Hydroporus. Die ventrale 
Halfte zeigt ein wohlentwickeltes Stomodeum und Frontalfeld. Die Mund- 
bildung der Dorsalhalfte erfolgt spater als die der ventralen Halfte. Der Ur 
darmgipfel oftnet sich mit einem kleinen Loch nach aussen, von einer stomo- 
dealen Einbuchtung und von Flimmerbandern an der Ventralseite findet sich 
aniangs keine Spur. Nachtraglich nimmt auch diese dorsale Halfte eine ty 


pische Bipinnaria-Gestalt an. 
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Die dorsalen und ventralen Halften entwickeln sich also anfangs im 
grossen und ganzen herkunftsgemass. Durch spatere Regulation (korrelativen 


Zuwachs) werden sie aber einer Bipinnaria ahnlich 


b) Asterina. 


Verfolgen wir jetzt das Schicksal der Larvenpaare, die bei dem Durch- 
schneiden der Gastrule in der Ebene der.Urmundfurche (Horizontal- oder 
Frontalebene) entstehen, wodurch die dorsale Halite des Keimes von der 
ventralen getrennt wird (Abb. 17 B VII). Zur Zeit der Operation sind noch 
keine Colomblasen da, aber jede Keimhalfte bekommt ebensoviel von der 
Coiomanlage der linken Seite wie von derjenigen der rechten. Jede Keim- 
halfte kann sich nun zu einer normalen Larve entwickeln, wenigstens betreffs 
der inneren Anatomie. Das Kalkskelett der Ruckenseite scheint immer bei der 
einen Larve, bisweilen bei beiden, etwas unvollstandig zu sein. Hier werden 
nur die Larven erwahnt, bei welchen die Entwicklung der Teilstiicke am besten 
vor sich gegangen ist. In der Mehrzahl der Falle entwickelt sich die eine der 
Keimhalften nicht. Es konnen sogar beide absterben. Durch die’ Lage des 
Steinkanals und des Hydroporus im Verhaltnis zum Praorallobus wurde 
festgestellt, dass in allen den Fallen (6), wo beide Halften sich so weit 
entwickelt hatten, es das Hydrocol der linken Seite ist, das sich aus- 
differenziert. 

4 und 6 Tage alte Larven wurden mittels Frontalschnitte durch die Mitte 
der Hydrocolanlage in dorsale und ventrale Halften zerlegt (Abb. 17 D VIII, 
EK IX). Die Anlagen beider Keimhalften entwickeln sich in den ersten 
Wochen mit einer unvollstandigen Anzahl von Radien. Nach einem Monat 
sind oft einige der fehlenden Strahlen regeneriert worden. Der Poruskanal 
gehort ganz der dorsalen Halfte an. Die ventrale Halfte entwickelt sich und 
differenziert sich mehrere Wochen ohne Poruskanal. RuNNstTrOM hat fur 
Paracentrotus lividus (1918) und OusuHIMA fur Echinus miliaris (1922) nach- 
gewiesen, dass ein offener Hydroporus fur das Wachstum und die Differen- 
zierung des Hydrocols notwendig ist. Fur Asterina dagegen ist eine Verbin- 
dung zwischen dem Hydrocol und dem Meerwasser keine unumgiangliche Be- 
dingung fur die Entwicklung. Es mag jedoch hinzugefiigt werden, dass die 
ventralen Halften einen massiveren Eindruck machen, indem Hydrocol und 


Colom weniger ausgedehnt als in den dorsalen Teilen erscheinen. Neubildung 


eines Poruskanals wurde an dem aus der ventralen Halfte gebildeten Seestern 


beobachtet. 

Die dorsalen und ventralen Halften der jungen Gastrula sowie von spa- 
teren Stadien postgenerieren oder regenerieren also die fehlenden Teile und 
entwickeln sich zu typischen Tieren. 
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4. Schlussfolgerungen. 


Bei einer Zusammenstellung der in diesem Abschnitt gewonnenen Resul- 
tate mussen die Untersuchungen an Paracentrotus gesondert betrachtet werden, 
weil sie sich auf jungere Stadien (vor beendeter Gastrulation) beziehen. Es 
handelte sich um Trennung des prasumptiven Ektoderms von dem prasump- 
tiven Ento- und Mesoderm. Die Ergebnisse an Paracentrotus wurden auf S. 41 
zusammengefasst. Bei Astropecten, 'Holothuria und Asterina enthielt wenig- 
stens das eine der Larvenfragmente Material von verschiedenen Keimblattern. 

Bei einem Vergleich zwischen den Regulationserscheinungen der drei 
Arten springt es in die Augen, dass die Ahnlichkeit zwischen den pelagischen, 


nahrungsaufnehmenden Larven des Seesterns Astropecten und der Seewalze 


Holothuria grosser ist als zwischen den beiden Seesternlarven, von denen ja 


Asterina durch ihre dotterreichen Larven, die eine verkiirzte Entwicklung 
ohne Nahrungsaufnahme durchmachen, eine Sonderstellung einnimmt. Die 
Larven von Asterina sind wegen ihrer Grosse und Entwicklungsfahigkeit, 
welche durch operative Eingriffe verhaltnismassig wenig gestort wird, als 
Studienobjekte sehr geeignet. Ein Nachteil bei diesem Material ist die absolute 
Undurchsichtigkeit der Larven. Die pelagischen Larven bieten den Vorteil, 
dass die Veranderungen im Inneren schrittweise verfolgt werden konnen, aber 
dafur sind sie sehr schwer zu ztichten; die Mehrzahl der operierten Larven 
geht sofort zugrunde, und nur ein geringer Prozentsatz kann bis zur Meta- 
morphose gebracht werden (was bis jetzt nur bei einzelnen Halften von trans- 
versal geteilten Larven gelungen ist). 

Wir geben eine kurze vergleichende Zusammenfassung der Verhaltnisse 
bei den drei Arten. Bei Transversalschnitten finden wir, dass die Teile im 
grossen und ganzen sich so entwickeln, wie sie es in der normalen Larve hatten 
tun sollen. Die Gastrula ist also langs der Keimachse determiniert. Aber eine 
Regulation setzt spater in der Weise ein, dass durch korrelatives Wachstum 
sich eine typische Larve bilden kann. Mehr als eine lebensfahige Larve, 
die ein vollstandiges Ektoderm- und Entodermsystem besitzt, ist von 
einer transversal operierten Larve nicht erhalten worden. Welcher Teil 
lebensfahig bleibt, hangt von der Lage des Schnittes in bezug auf den Ur- 
darm ab und ist bei den drei Arten verschieden. Bei Asterina, wo die animale 
Halfte des Urdarmes das Praoralcolom bildet und die Anlagen zum Hydrocol 
und zum hinteren Colom als Taschen der Mittelpartie des Urdarmes entstehen, 
ist es der vegetative Teil, der sich zur Larve entwickelt, sogar mit einem 
kleinen Praorallobus mit Haftorgan versehen, wahrend die animale Halfte 
der Gastrula, welche zugleich die animale Halfte des Urdarmes einschliesst, 
sich nur zu einem typischen Praorallobus mit Haftorgan entwickelt. Bei Astro- 
pecten, wo der Urdarm nur bis zur Mitte der Gastrula reicht, und wo die 


ganze Colomanlage im Scheitel des Urdarmes lokalisiert ist, wird derjenige 
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reil regulationsfahig, der die unmittelbar vegetativ von der Colomanlage ge- 


legene Urdarmpartie mitbekommt. Diese entspricht einem ziemlich weit vege- 


tativ gelegenen Bereich des ungefurchten Eies. Ein entwicklungsfahiger, vege- 
tativer Teil kann bedeutend kleiner als die Halfte der Larve sein. Bei Holo- 
thuria schliesslich kann sich keiner der Teile entwickeln, wenn die Colom- 
anlage von dem tbrigen Teil des Urdarmes getrennt wird. 

In den vorlaufigen Mitteilungen wurde ein grosser Unterschied beztg- 
iich der Colomregulation der Lateralhalften von Asterina einerseits und von 
den pelagischen Larven anderseits hervorgehoben. Nur die Lateralhalften von 
Asterina sollten die Fahigkeit besitzen, im Gastrulastadium zwei Colomblasen 
regulatorisch bilden zu konnen. Neue Untersuchungen an sehr jungen Astro- 
pecten-Gastrule haben aber ergeben, dass diese sich in derselben Weise wie die 
Asterina-Gastrule verhalten konnen. Aber ein Unterschied besteht doch. Bei 
Asterina entstammt regulatorisches Célom nur dem Colom, bei A stropecten und 
Holothuria kann Colom auch von Ektoderm, Entoderm oder Mesenchym gebil- 
det werden. Wir erinnern auch daran, dass RUNNSTROM (1925, b) bei Para- 
centrotus die Entstehung von Célomblasen aus dem Ektoderm beobachtet hat. 

Es sei betreffs des Symmetrieproblems hervorgehoben, dass sich bei den 
linken Keimhalften von Asterina immer das linke Hydrocol entwickelt, wah- 
rend bei den rechten entweder das rechte (Abb. 24 C) oder das postgenerierte 
linke (vgl. Abb. 24 A) oder auch beide Hydrocole (Abb. 24 B) zur Entwick- 
lung kommen konnen. Wahrscheinlich liegt ein Gefalle teils von links nach 
rechts, teils von rechts nach links vor. Variationen bezitiglich der Steilheit des 
Potenzgetalles konnen fur die verschiedenen Resultate verantwortlich gemacht 
werden. In nebenstehender Figur wird schematisch angegeben, wie man sich 
die Verhaltnisse vorstellen kann (Abb. 25). Falle von umgekehrter Asym- 
metrie bei Echinodermenlarven sind oft beschrieben (S. 163). Oben wurde 
mitgeteilt, dass wir in einigen Kulturen von nicht operierten Asterina-Larven 
eine grosse Anzahl Larven mit Doppelhydrocol gefunden hatten (S. 56). 
Alles, was oben angefuhrt worden ist, weist darauf hin, dass die Dominanz 
der linken Seite bei Asterina nicht so uberwaltigend ist. 

In Gegensatz hierzu steht Holothuria, wo sich nur eine linke Hydrocol- 
anlage vorfindet, und wo alle Neubildungen auf der linken Seite lokalisiert 
sind, wenn das Hydrocol fehlt, mag es sich nun um eine Rechtshalfte oder 
um eine ganze Larve mit wegoperiertem Colom handeln, 

Astropecten nimmt eine Zwischenstellung ein. Zwar wurde keine Hydro 
colbildung in den rechten Halften beobachtet, der Hydroporus ist aber ein 
Ausdruck der Asymmetrie. Samtliche 20 Linkshalften hatten einen linken 
Hydroporus (S. 52). 2 von ihnen besassen auch einen rechten. Dies kann 
folgenderweise erklart werden. Das Colom der rechten Seite dieser Links- 
halften, die durch Operation von sehr fruhen Gastrule entstanden (S. 52), 


wurde schon im Gastrulastadium von dem Colom der linken Seite gebildet. 
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Weil es aus dem Material der linken Seite stammte und vor dem Stadium 
der normalen Hydroporusbildung seine richtige Lage eingenommen hatte, ver- 
mochte es einen Poruskanal auszudifferenzieren. — 11 Rechtshalften zeigten 
keinen Hydroporus, 7 besassen einen linken Porus, I einen rechten und 1 zwei 


Poren. — Diese Tatsachen (Doppelporus bei Linkshalften, die tiberwiegende 


A 


\bb. 25. Schema der hypothetischen Gefalle von links und von rechts im Astropecten- 

Keim. Die Linkshalfte (1) erhalt immer linksbetonte Asymmetrie. Die Rechtshalfte (2 

bekommt ein rechtes (A), ein linkes (B) oder ein doppeltes (C) Hydrocol, je nach der 
Starke der Gefalle. 

Anzahl von Linksporus bei den Rechtshalften, auch der Umstand, dass keine 

nicht operierten Larven mit umgekehrter Asymmetrie gefunden wurden 


[S. 52]) lassen uns vermuten, dass die Asymmetrie bei Astropecten aus- 


gepragter als bei Asterina, aber weniger hervortretend als bei Holothuria ist. 


D. UBER DIE ENTWICKLUNG ISOLIERTER 1/,-BLASTOMEREN 
VON PARACENTROTUS. 


1. Die Materialverwertung und die Lage der Keimachse. 


In dem ersten Teile seiner Schrift: ,,Entwicklungsmechanische Studien‘ 
wirft Driescu (1891) die Frage auf, wie eine offene Halbblastula sic 
schliesst. Eine isolierte */,-Blastomere furcht sich halb, die offene Halbkugel 
schliesst sich aber, und ein verkleinerter, aber vollstandiger Pluteus entsteht. 
Ein Schluss konnte auf doppelte, prinzipiell verschiedene Weise geschehen, 
Verschiebbarkeit der Elemente untereinander vorausgesetzt. Es konnen, kurz 
gesagt, der Aquator und die Pole erhalten bleiben oder nicht. Im ersten 
Falle (Abb. 26) kommt Element A auf A, der nachst B befindliche kleine 
Halbkreis schliesst sich zu einem vollen, kleinen Kreis etc.; 
im anderen Falle dagegen kommt B auf C, keiner der ur- 
sprunglichen konzentrischen Kreise der Elemente bleibt  er- 
halten. Setzen wir eine polare Schichtung voraus, mit den 
Polen B und C. Nur bei Schluss AA bleibt die Schichtung 
und Polaritat unverandert, bei Schluss BC oder ABAC werden 
die Schichten verschoben wie verhalt sich dann die Polari- 
tat? Driescu neigt dazu, dass die Konzentrizitat erhalten Sbb. 26. Nach 
bleibt (A kommt auf A). Driescu, 1891 
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In einer spateren Arbeit vertritt Drrescu (1906) eine andere Ansicht. 
Verwachsungszwillinge von Echinus haben oft verlagerte Achsen, so dass die 
Urmunde einander zugekehrt sind. Die Zwillinge sind durch teilweise Spal- 
tung im Zweierstadium entstanden. Drrescus Erklarung ist die, dass beim 
Schluss der Halften die vegetativsten Punkte gegen die gemeinsame Mittel- 
achse wandern. ,,Der vegetative Pol mit seinem organisatorischen Sonderwert 
ist nur verlagert worden, wennschon natirlich der animale Pol der neuen 
Polarachse ein durchaus anderer der normalen Ganzentwicklung gegenuber 
ist: eben dass er das sein kann, macht ja die harmonische Aquipotentialitat 
des Blastoderms der Echiniden aus.“ 

Es ist ersichtlich, dass die Fragen tuber den Schluss der Halbblastule, 
uber die Verwendung des Materials und die Achsenverhaltnisse der kleinen 
Gastrule durch die obenerwahn- 
ten Angaben von Driescu nicht als 
ausreichend geklart angesehen wer- 
den konnen. Mittels der Vitalfar- 


bungsmethode wurde eine Analyse 


dieser Probleme vorgenommen. 


Abb. 27. Vitalfarbung des animalsten Mate- Im gewohnlichen Seewasser 
riales eines %4-Keimes (A) und die Lage der ¢ te Keimhalf : 
gefarbten Zone in der Gastrula (B, C). Para- fangen die Keimhaitten schon im 


centrotus halben Sechzehnerstadium ‘an, sich 

zu schliessen: Die Sechzehnerhalften wurden deshalb in Ca-freies Seewasser 
gebracht und verblieben dort bis tber die nachste Furchung. Man erhalt dann 
eine Flache Zellplatte, aus 8 Mesomeren, 4 Makromeren, 2 grossen und 2 
kleinen Mikromeren bestehend (Abb. 27 A). Die animalsten Teile der vier ani- 
malen Mesomeren wurden nun gegen ein Agar-Plattchen gelegt und gefarbt. 
Danach wurde dieses halbe Zweiunddreissigzellenstadium in gewohnliches See- 
wasser gebracht, wo es sofort begann, sich zu schliessen. Wir haben also hier 
eine sich schliessende Halbblastula mit gefarbtem animalen Rand. Im halben 
Sechzehnzellenstadium darf die Farbung nicht ausgefuhrt werden, weil dann 
beinahe der ganze Ektodermbereich blau wird. Die Ausbreitung des Farb- 
stoffes bei der Gastrula geht aus den Abb. 27 B und C hervor (17 Falle). 
Auch wurden die Mikro- und Makromeren, d. h. etwa das prasumptive 
Entoderm der Meridionalhalften, gefarbt. Es fragt sich: wie gastruliert eine 
Halfte? Wird der vegetativste Punkt (auf den Ganzkeim bezogen) zum Ur- 
darmgipfel? In dem Falle musste Ektodermmaterial mit hineingezogen 
und organisiert werden, auch miisste das dem Aquator am nachsten liegende 
Entodermmaterial in Ektoderm verwandelt werden. Oder erfolgt die Gastru- 
lation von einem neuen ,,vegetativsten Punkt‘’ aus (d. h. von der Mitte des 
Entodermbereichs der Halfte) ? Keine von diesen Alternativen trifft das Rich- 
tige. Die Invagination fangt zwar von dem ursprunglich vegetativsten Punkt an 


(Abb. 28 C, VEG.), das angrenzende animale Material stulpt sich aber gar nicht 
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ein (Abb. 28 C, AN.), sondern die Gastrulation wird durch stetiges Einschie- 
ben von vegetativem Material fortgesetzt (der Pfeil Abb. 27 C). Hierdurch 
kommt es, dass nach vollendeter Gastrulation der Urmund aus zwei verschie- 
denen Entodermbezirken besteht: teils aus dem urspriinglich vegetativsten 
(Abb. 28 C, VEG.), teils aus dem animalsten Entodermmaterial (in Abb. 28 C 


an Aq. [Aquator] grenzend). Der Urdarmgipfel (veg.) besteht somit aus dem 


mittleren Bereich des Urdarmes einer normalen Larve (Abb. 28 A, veg.). 
Die beiden Farbungsversuche zeigen uns also Folgendes. Eine offene 

Halbblastula schliesst sich nicht nach dem Typus AA (vgl. oben Abb. 26); 

in dem Falle hatten wir bei un- mW. 

serem ersten Versuch Gastrulz 

mit blauem animalen Pol erhalten 

mussen. Durch blosse Beobach- 

tung bekommt man Ein- 

druck, als ob sich die Halbkugel all- 


seitig schliesst. Durch die beiden 
Farbungsversuche wird dies _ be- 
wiesen. Der animalste Punkt \bb. 28. Schema der Materialverteilung und 


der Polaritat eines normalen Keimes (B, A) 


stosst mit dem vegetativsten zu- und einer */:-Gastrula (C). AN, VEG zeigt 


sammen. Die Invagination fingt die Lage des animalen bzw. vegetativen Poles 
eines Ganzkeimes, an, veg diejenige einer 

mit dem vegetativsten Material Larve. Aq Aquator. Der Pfeil (C) gibt die 
an, aber nur vegetatives Ma- Gastrulationsrichtung an. Paracentrotus 
terial wird eingestilpt. Eine Folge dieser Art des Blastula-Schlusses 
und der Gastrulation ist, dass die einzelnen Bezirke so 
wohl des Ekto- als auch des Entoderms eine 
durchaus atypische Verwendung finden, obwohl die 
Grenzen des Ekto- und Entoderm-Materials nicht 
uberschritten werden.’ Aus der Abb. 28 A—C geht hervor, dass 
das Ektoderm des urspriinglichen animalen Poles (AN.) jetzt am Urmund 
liegt, und dass der neue animale Pol aus Material besteht, das in der Blastula 
halbwegs zwischen dem animalen Pol und dem Aquator (Abb. 28 B, an.), 
in der normalen Gastrula in deren Aquatorialebene (Abb. 28 A, an.) gelegen 
ist. Der Urdarmgipfel der Halfte entspricht, wie oben gesagt, dem mittleren 
Bereich des Urdarmes einer normalen Gastrula (Abb. 28 A, veg.). Zeichnen 
wir diesen Bezirk in eine Blastula ein, so finden wir ihn halbwegs zwischen 
dem Aquator und dem vegetativen Pole (Abb. 28 B, veg.). 

Die atypische Verwertung des Materials wird durch die schematischen 
Abb. 29 A, B und E klarer zur Anschauung gebracht. 

Die Frage uber die Lage der Achse der Kleinlarve im Verhaltnis zu der- 


jenigen des normalen Keimes bleibt noch ubrig. Die Tatsache, dass die ani- 
1 Die Entstehungsorte des Mesenchyms wurden leider nicht beobachtet. 
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malsten und vegetativsten Punkte nebeneinander liegen, ist zuerst verwirrend. 
Betrachten wir aber die Abb. 28 B, wo an einer normalen Blastula der animale 
Pol (an.) und der Urdarmgipfel (veg.) der */,-Larve eingezeichnet worden 
sind, wie oben dargestellt wurde. Ziehen wir jetzt eine Linie (gestrichelt) 
durch diese Punkte, so ergibt sich, dass diese kunftige Achse 
der Kleingastrula mit der 
normalen Eiachse (die aus- 
gezogene Linie) parallel und 


Fy gleichsinnig gerichtet ist. 

aw Zusammenfassung. Die 

( Krgebnisse unserer Analyse sind also 

BY in kurzer Zusammenfassung folgende. 


Beim Schluss einer offenen ™%-Blastula 


}} kommt der animalste Punkt auf den 


vegetativsten. Die Invagination beginnt 

D von dem vegetativsten Punkte aus, aber 

nur vegetatives Material wird einge- 
einer normalen Blastula: das vegeta- Stulpt. Das prasumptive Ektoderm und 


uvste Material punktiert, das an den das priisumptive Entoderm bilden je 
\quator grenzende Material der vege- 
tativen Halfte schraffiert und der da- unter sich ein harmonisch aqui- 
zwischen li 


iegende Bezirk schwarz. B potentielles System, denn die einzelnen 
gibt die Materialverteilung in einer nor- 

malen Gastrula an, C in einer Blastula eile erhalten eine atypische Verwen 
mit invertierter vegetativer Halfte, D dung. Aber im Gegensatz zu den Be- 
in der aus ihr entstandenen Gastrula ; 
und E in einer %4-Gastrula. Paracen- 


olus stimmung mit unseren fruher erorterten 


hauptungen DrirescHus und in Uberein- 


Ergebnissen uber organbildende Keimbezirke (S. 33-—41) kann isoliertes ani- 
males Material nur Ektoderm liefern, vegetatives nur ento- oder mesodermale 
Organe. (Wir fugen hinzu, dass die Proportionen zwischen Ekto- und Ento- 
dermmaterial bei diesen %-Larven typisch waren.) Die urspriingliche Eiachse 


und die Achse der Kleinlarve sind parallel und gleichsinnig gerichtet. 


2. Die Entwicklungsgeschwindigkeit der 1/,-Larven. 


1900 (a) hat DriEscH nachgewiesen, dass die */,-Blastomeren sich be- 
deutend langsamer als die Kontrollarven entwickeln. DriEscH meint, dass der 
Unterschied besonders zu dem Zeitpunkt hervortritt, wo das Skelett anfangt, 
eine tektonische Rolle in der Entwicklung zu spielen. 1906 meint Driescu, dass 
die eine 7/,-Blastomere sich im allgemeinen langsamer als ihr Partner ent- 
wickelt ein Zeichen von Bilateralitat. Schliesslich hat DrrescuH (1908, a) an 
grosserem Material dargelegt, dass seine Behauptung von 1906 unrichtig war: 
in der uberwiegenden Mehrzahl der Falle entwickeln sich die /,-Blastomeren 


eines Eies mit gleicher Geschwindigkeit. 
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Als ein Glied der Analyse der 1/,-Blastomeren wurde auch die Entwick- 
lungsgeschwindigkeit untersucht. Damals waren mir die Resultate DRrIEscHs 
nicht bekannt. Ich wollte die Geschwindigkeit von Kontrollarven mit der- 
jenigen von Halblarven vergleichen, und zwar nicht nur von isolierten 
*/,-Blastomeren, sondern auch von Halften, die durch Zertrennung in spa- 
teren Stadien gewonnen worden waren. Ich ging von dem Gedanken aus, dass, 
falls der Keim nicht schon vor der Befruchtung bilateral gebaut ist, sondern 
die Bilateralitat wahrend der Entwicklung induziert wird, sich die spater ope- 
rierten Keime langsamer regulieren sollten als die isolierten +/,-Blastomeren. 
Die aus einem Ei stammenden Blastomeren wurden nicht gesondert geziichtet. 
Ich fand selbstverstandlich dasselbe, was Driescn gefunden hatte, dass die 
normalen Larven sich schneller als die Halften entwickeln. Da meine Resul- 
tate aber die DriEscuschen erweitern, sollen sie hier dargelegt werden. 

Keime wurden im Zwei- und Sechzehnzellenstadium geteilt. Das letztere 
war etwa 3 Stunden nach der Befruchtung erreicht worden. Junge Blastulz 
wurden auch 7 Stunden nach derBefruchtung geschnitten (Orientierung durch 
Vitalfarbung des einen Poles). Funf Versuchsserien wurden angestellt. In 
jedem Stadium wurden einige Larven mit Zeichenapparat abgebildet. 


\Operiert 7 Stun 
den nach der 
Befruchtung 


Halbe Sechzehn 
zellenstadien 


Isolierte 
2-Blastomeren 


Zeit nach der 


Kontrolle 
Befruchtung 


20 Stunden 


4 Stunden 


Stunden 


3eginnende 
Gastrulation 


invaginiert 
| 


Prismalarven 
mit grossen 
Dreistrahlern 


Stunden 


Stunden 


96 Stunden 


| Plutei mit kur- 
zen Armen 


Plutei mit 
| langen Armen 


Plutei mit 
langen Armen 


3/s vom Urdarm | 


Beginnende 
Gastrulation 


t vom Urdarm 


invaginiert 


Gastrulz, ohne | 


Kalknadeln 
Ubergang Gast- 
Prismen 
mit kleinen Drei- 
strahlern 


Ubergang Pris 
men-Plute 


Plutei mit 
langen Armen 


Beginnende 
Gastrulation 


invaginiert 


| Gastrule, ohne 
| Kalknadeln 
| 


vom Urdarm |} 


Beginnende 
Gastrulation 


3/4 vom Urdarm 
invaginiert 


Gastrule, ohne 
Kalknadeln 


| Ubergang Gast- | 


mit kleinen 
Dreistrahlern 


| : 
rulz-Prismen 


Ubergang Pris 
men-Plutei 


Plutei mit 
langen Armen 


Ubergang Gast- 
rulze-Prismen 
mit kleinen 
Dreistrahlern 


men-Plutei 


Plutei mit 
langen Armen 


| Ubergang Pris- | 


Driescu beobachtete, dass die Kontrollarven einen Vorsprung um etwa 


24 Stunden hatten. Das stimmt mit meinen Ergebnissen uberein. Aber weil 


DRIESCH zu wenige Stadien beobachtete, ist ihm das prinzipiell Wichtige ent- 


5. — A. Z. 1928 
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gangen: Halften und Ganzlarven entwickeln sich mit 
es 


durchaus derselben Geschwindigkeit, solang 
diar sind. Das erste Anzeichen von Bilateralitat (Ent- 
stehen des ventralen [oralen] Flimmerbandes und der Dreistrahler) wird 
aber bei den Halften um etwa 24 Stunden verzogert. 
Es besteht kein Unterschied, ob die Halften durch Operation 1'/,, 3 oder 
7 Stunden nach der Befruchtung erhalten worden sind. 

Trotz dem abweichenden Invaginationsmodus wird also die Gastrulation 
nicht verzogert. Bei eintretender Bilateraldifferenzierung haben die Halften 
unserer Erfahrung nach eine ,,Restitutionsphase“ notig. — Durch unsere Be- 
stimmungen der Lage der ersten Furche (S. 21) wurde ermittelt, dass die 
isolierten 7/,-Blastomeren etwa gleich oft rechten, linken, dorsalen oder ven- 
tralen Keimhalften entsprechen (jede Kategorie etwa 25 % von der Gesamt- 
summe isolierter */,-Blastomeren). Es ware vielleicht zu erwarten, dass eine 
linke Halfte, die das echte Hydrocélmaterial besitzt, sich schneller als die 
rechte Halfte entwickelt (vgl. S. 55), d. h. man konnte annehmen, dass die 
linken, dorsalen und ventralen Keimhalften (etwa 75 %) sich mit gleicher 
Geschwindigkeit entwickeln, Rechtsblastomeren dagegen langsamer (etwa 
25 %). Die Resultate von Drrescu sind nicht ganz eindeutig; neue, ausge- 
dehnte Untersuchungen, unter Beriicksichtigung der Asymmetrieverhaltnisse 
der Kleinlarven, wiirden Tatsachen zur Beleuchtung der Frage tuber den 
bilateralen und asymmetrischen Bau des Keimes zutage fordern konnen. Der 
Umstand, dass die spater operierten Blastule nicht langere Restitutionszeit 
als die 1%4-Blastomeren brauchen, spricht meiner Meinung nach fir die 
Annahme eines schon im reifen Ei vorhandenen bilateralen Baues des 
Keimes (vgl. S. 152). 


TRANSPLANTATIONEN AN PARACENTROTUS. 


In den folgenden Versuchen handelt es sich um Transplantation (Tech- 
nik S. 8) von Meridionalhalften (4 Meso-, 2 Makro- und 2 Mikromeren), 
animalen Halften (8 Mesomeren) und vegetativen Halften (4 Makro- und 
4 Mikromeren) vom Sechzehnzellenstadium. Halften wurden in normaler 
Lage zum Verwachsen gebracht, um als Kontrollarven zu dienen. Andere 
Halften wurden in bezug aufeinander gedreht, d. h. sie wurden Innen- 
seite gegen Innenseite gelegt, aber die eine Halfte im Verhaltnis zu der 
anderen mehr oder weniger um ihre geometrische Achse (nur bei animalen 
und vegetativen Halften mit der Ejiachse identisch, bei Meridionalhalften 
senkrecht auf ihr) gedreht (z. B. Abb. 33 d). Die eine Halfte konnte auch 
inumgekehrter Lage mit ihrem Partner zusammengefugt werden, d. h. 


die Aussenseite des einen Fragmentes wurde gegen die Innenseite des anderen 
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gebracht (z. B. Abb. 33 6). Schliesslich wurden Larven erzeugt, die betreffs 
der Proportionen zwischen Ekto- und Entodermmaterial unharmonisch 
zusammengesetzt waren (z. B. Abb. 33 &). 

Es moge hier eine Bemerkung iiber die Achsenverhaltnisse der Seeigel- 
larve gemacht werden. In der Alteren Literatur wird oft die Analseite des 
Pluteus als ventral, die Abanalseite als dorsal bezeichnet. Das Oralfeld sollte 
also dem vorderen Ende der Larve entsprechen. Wenn wir diese Orien- 
tierung auf eine prismatische Larve und eine Gastrula projizieren, finden wir, 
dass die sogenannte ventrale Seite (Analseite) genau aus dem hinteren (also 
vegetativen) Teil der Gastrula hervorgegangen ist, und dass die ,,dorso- 
ventrale“ Achse des Pluteus in der Tat mit der animal-vegetativen Achse 
der Gastrula, also mit der urspriinglichen Eiachse zusammenfallt! Es ist er- 
sichtlich, dass man, um diesen absurden Konsequenzen zu entgehen, die Be- 
zeichnungen des Pluteus aus denen der eben bilateral gewordenen Gastrula 


Abb. 30. A eine Gastrula; B eine bilateral gewordene Gastrula (Ubergang zur ,,Prisma- 
Larve“); C Pluteus von Paracentrotus. Alle drei in derselben Orientierung. An der 
animale, Veg der vegetative Pol, V ventral, D dorsal. 


herleiten muss und nicht umgekehrt. Uber die Lage der Keimachse in der 


radialsymmetrischen Gastrula kann kein Zweifel bestehen — sie geht durch 


den Wimperschopf, den Urdarmgipfel und den Urmund. Die Seite, wo die 
Dreistrahler und das orale Flimmerband gebildet werden, und wohin der Ur- 
darm sich biegt, nennen wir die ventrale. Die ventrale Seite umfasst somit 
das Oralfeld und dazu die Analseite von dem Oralfeld bis zum Anus. Die 
Dorsalseite besteht aus der Analseite von dem Anus bis zum Scheitelpol sowie 
aus der ganzen abanalen Seite. Das vordere bzw. hintere Ende des Pluteus 
wird folglich etwa von den Oralarmen bzw. dem Anus markiert (vgl. Abb. 30) 
Schon 1869 hat METSCHNIKOFF eine ahnliche Ansicht uber die Bezeichnungen 
an Echinodermen-Larven verfochten. Przipram hat 1910 eine Arbeit uber 
Die Verteilung formbildender Fahigkeiten am Tierkorper in dorsoventraler 
Richtung“‘ veroffentlicht. Was er dort tber die Ungleichwertigkeit der ,,dor- 
salen“ und ,,ventralen’‘ Teile des Seeigelkeimes schreibt, bezieht sich in der 
Tat auf das animale bzw. vegetative Material. Es handelt sich also um einen 


Unterschied langs der Keimachse und nicht langs der Dorsoventralachse! 
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1. Die Transplantate im Blastulastadium, 


Bei Sechzehnerstadien, die in Ca-freiem Wasser auf der Seite liegen, 
machen sich oft die (von oben gesehen) mittleren 4 Mesomeren von den 
Makromeren los, so dass der ganze Mesomerenkranz bogenférmig aussieht. 
Diese Biegung halt auch nach aquatorialer Trennung in den meisten Fallen 
an und dient als Merkmal der Polaritat (Abb. 33 f und g). Bei den vege- 
tativen Teilen dienen selbstverstandlich die Mikromeren zur Orientierung 
Bei Transplantation kénnen wir also hier die Polaritat der Halften feststellen, 
eine eventuelle Drehung aber nicht. Kehren wir die Makro-Mikromeren- 
gruppe um, so ist die urspriingliche Kriimmungstendenz der Blastulawand so 
gerichtet, wie die Biegung der Halften der Abb. 31 B zeigt. 

Die Meridionalhalften sind leichter zu orientieren. Die verschiedenen Zell- 
arten geben ja ohne weiterés die Polaritat an; die Lage der Mikromeren an 
der Innenseite und die bogenférmige, halbe Mesomerenreihe konnen uns nicht 
im Zweifel lassen, welche Seiten die Aussen- und Innenseiten sind. Bei den 


animalen und vegetativen Halften konnten wir die Polaritat wahren oder 


umkehren, eine eventuelle Drehung um die Eiachse nicht konstatieren. Hier 


kénnen wir durch Drehung die Polaritat des einen Fragmentes umkehren 
(Abb. 33 d) oder in jedem beliebigen Winkel im Verhaltnis zu dem anderen 
verschieben (c, ¢). Bei Umkehrung kann die Polaritat nach Belieben ver- 
andert werden oder unverandert bleiben (Abb. 33 0), die ,,radiare“ Polaritat 
wird dagegen umgekehrt, d. h. die Kriimmungstendenzen der Halften sind jetzt 
gleichsinnig gerichtet (Abb. 31 und 32). 

Bei Zusammenkleben von Halften mit ungestorter ,,radiarer Polaritat* 
(z. B. Abb. 33 a, c, d, e, f, 1, k, m) verschmelzen sie direkt zu einer einheit- 
lichen Blastula. Zwar kann es vorkommen, dass in einigen Fallen die Halften 
vor dem Zusammenwachsen sich ein wenig schliessen, so dass die Blastula 
beim Aufheben aus der Grube ausserlich wie ein Zweierstadium aussieht. Ein 
grosses, gemeinsames Blastocol ist jedoch immer vorhanden, und die ,,Furche™ 
gleicht sich nach ein paar Stunden aus. 

Wie verhalten sich nun die Halften mit umgekehrter Radiarpolaritat? 
Kann eine umgekehrte Meridionalhalfte, deren Keimpolaritat also unver- 
andert ist (Abb. 33 6), ihre Krummungstendenz invertieren, so dass die Zellen 
das radiar Entgegengesetzte leisten konnen, was sie sonst hatten tun sollen? 
Bei Umkehrung eines animalen oder vegetativen Teiles wird sowohl die 
Radiarpolaritat als auch die echte Polaritat des halben Keimes invertiert. 
Kann diese umgekehrte Halfte zu der Bildung einer typischen Larve beitragen 
(Abb. 33 g, h)? 

Die Fragen konnen gleichzeitig beantwortet werden, weil alle Keime, bei 
denen die eine Halfte invertierte Radiarpolaritat hat (Abb. 31 B, 32 B), sich 


ahnlich verhalten (in bezug auf die Bildung der Blastula). Die Kriummungs- 
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tendenz lasst sich nicht beeinflussen, wie aus den Abb. 31 und 32 hervor- 


geht: die invertierte Halfte, deren Innenseite nach aussen liegt, schliesst sich 


zu einer Kleinblastula, die nicht umgekehrte Halfte kriimmt sich in derselben 


Richtung, bleibt aber wie eine Miitze auf der Kleinblastula sitzen (Abb. 31 C 


tritt eine 


Regulation ein. Eine Offnung 


be 


und 32 C). Dann 
entsteht in der Wand zwischen 
(Abb. 
31D und 32D), sie wird all- 


den beiden Blastocolen 
mahlich grosser, und _ schliess- 
lich nimmt der Keim die runde 
Gestalt einer Ganzblastula an 
(E, F). Mir scheint es, als ob 
diese Veranderungen durch 
eine Kombination von Resorp- 
tion und, hauptsachlich, Zell- 
gleiten zustande kommen. 
Wenn die eine Halfte vor dem 
Verkleben vital 


gefarbt war, 


wird die halbe Grossblastula 
blau. 

Machen wir uns jetzt klar, 
wie diese merkwurdigen Blas- 
tule eigentlich gebaut sind. Wir 
fangen mit dem Typus Abb. 
32 an (nur Radiarpolaritat in- 
vertiert). In den Abb. 31 und 
32 A—F ist die ursprungliche 
Aussenseite der Blastulawand 
durch einen dicken Strich be- 
zeichnet (dadurch wird also die 
Radiarpolaritat angegeben), die 
Polaritat ist durch Pfeile und 
durch 


die polare Schichtung 


Schraffierung bzw. Punktie- 


rung an den Polen angedeutet. 


Die Polaritat ist in der Abb. 32 


naturlich unverandert; betreff 


A 


D 


Abb. 31. Schema der Umkehrung einer vegeta- 
tiven Keimhalfte. Die Polaritat der Halfte ist 
durch Pfeile, das vegetativste Material durch 
dichtere Schraffierung angedeutet. Nahere Er- 
klarung im Text. Paracentrotus. 


Abb. 32. Schema der Umkehrung einer Meri- 

dionalhalfte. Die Polaritat ist durch Pfeile, das 

animalste Material durch Schraffierung mit aus- 

gezogenen Linien, das vegetativste mit gestrichel- 
ten Linien angedeutet. Paracentrotus. 


der Radiarpolaritat ersehen wir, dass auch sie sich erhalten hat. Vollig normal 


ist aber die Blastula nicht: einzelne Teilchen des Blastoderms sind in gewissem 


Grade im Verhaltnis zueinander verlagert worden (vgl. Abb. 32 A und F). — 


Betrachten wir nun den Typus mit invertierter Polaritat, wie er auf Abb. 31 
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dargestellt wird. Aus der Abbildung ersieht man, dass die Radiarpolaritat 
sich auch hier nicht verandern lasst. In der Abbildung ist die vegetative Halfte 
invertiert, ihre Polaritat ist also umgekehrt. Aus der Schraffierung geht her- 


vor, dass das urspringlich vegetativste Material jetzt 


an den Aquator grenzt, und dass der neue, vegetative 
Pol aus frtherem Aquatormaterial besteht. 


bei Paracentrotus. Bei den 
Figuren c, e und m muss man sich vorstellen, dass die rechte Halfte aufgehoben und 
in der entsprechenden Lage uber die linke Halfte gelegt wird. 


Abb. 33. Schema der verschiedenen Verklebungsweisen 
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2. Die spitere Entwicklung. 
a) Verklebung zweier Meridionalhialften. 


Wir fangen mit den aus zwei Meridionalhalften zusammengesetzten 
Larven an. Die Zahlen der Versuchstiere geben nur diejenigen an, bei denen 
die Verklebung gut gelungen war. 

a) 15 Paare von Meridionalhalften wurden in normale Lage gebracht 
(Abb. 33 a). Samtliche 15 Larven entwickelten sich zu in jeder Hinsicht nor- 
malen Plutei, nur dass bei einer Larve die 
Spitzen der Scheitelstabe sich nicht kreuzten, 
sondern in einiger Entfernung voneinander 
lagen. Dieses Resultat der Kontrollversuche 
zeigt die Zuverlassigkeit der Methode. 

b) Die eine Halfte wurde umgekehrt, aber 
nicht gedreht (Abb. 33 b). Es erfolgt natirlich 
zuerst ein Stadium mit einer Kleinblastula +- 

,Mutze“*. Von den 20 Larven wurden 12 im 
Gastrulastadium beobachtet. 2 von ihnen hatten 
einen Urdarm mit zwei Gipfeln, die spater ver- 
schmolzen, 2 hatten zwei parallele Urdarme, dic 
sich bei einer Larve zu einem einheitlichen 
Abb. 34. Atypischer Pluteus aus 


der Serie b (vgl. Abb. 33 Dj. 
gesondert differenzierten, obwohl nur ein ge- 130/1. 


Darmtractus vereinigten, bei der anderen sich 


meinsames Stomodzeum gebildet wurde. Die tibrigen Gastrule zeigten einen 


einheitlichen Urdarm. — Im Pluteusstadium waren 7 Larven von durchaus 
typischem Aussehen, 1 war diejenige 
mit Doppeldarm, und 12 erwiesen 
sich in einigen Punkten als nicht 
ganz typisch: die Skelettstabe waren 
abnorm gelagert und verzweigt, wo- 
durch auch die Armfortsatze abnorm 
wurden (Abb. 34). 

c) Bei g Paaren wurde die eine 
Halfte um go° gedreht (Abb. 33 c). 
Die Achsen der Komponenten stan- 
den also senkrecht zueinander. Die 
Invagination erfolgte an zwei ver- 
schiedenen Stellen, die Urdarme ver- 
schmolzen aber fruher oder spater, 
so dass ein einheitliches Archenteron 
gebildet wurde. Es konnten Stadien 


Abb. 35. Atypischer Pluteus aus der Ver- 
suchsserie c (vgl. Abb. 33 c). 130/I. mit zwei schrag gegeneinander ge- 
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richteten Urdarmen, mit einem zweigipfeligen oder mit einem in einer Richtung 
ausgedehnten Urdarm beobachtet werden. Von den 9 Larven entwickelte sich 
nur I zu einem typischen Pluteus, alle die anderen boten ahnliche Abnormi- 
taten wie oben im Abschnitt }, aber in noch héherem Grade. Einige Beispiele 
sind Abb. 35—37. 

d) Die eine Halfte (von 23 Paaren) wurde um 180° gedreht, ihre Pola- 


ritat also invertiert. Demzufolge haben wir hier einen Keim mit zwei entgegen- 


\bb. 36. Atypische Plutei aus der Serie c (vgl. Abb. 33 c). 


gesetzten vegetativsten Punkten. In der schon von Anfang an einheitlichen 
Blastula setzt nun die Invagination an zwei entgegengesetzten Stellen ein. Die 
eine Halfte war vitalgefarbt worden. Aus der Abb. 38 A ersehen wir, dass 
nur das vegetative Material jedes Partners eingestulpt wird; die Farbgrenze 
liegt am Urmund, genau so wie wir es bei der Gastrulation von isolierten 
1/,-Blastomeren kennengelernt haben. (Ich bin aber nicht ganz sicher, dass 


nicht ein kleines Sttick des animalsten Ma- 


terials eben in der letzten Periode der Ga- 
strulation vielleicht mit hineingezogen werden 
kann. Die Farbe wird ja allmahlich schwacher, 
und die Grenze ist folglich in dem Stadium 
oft schwer festzustellen.) — Die Biegung der 
Urdarme kann auf zweierlei Weise vor sich 
gehen: entweder biegt sich das Archenteron 
gegen das Ektoderm, das seiner eigenen 
Halfte angehort (Abb. 38 A), oder es wan- 
dern die Gipfel gegen einen gemeinsamen 
Punkt hin (Abb. 38 B). In dem ersten Falle 
erhalten wir einen Pluteus mit zwei vollig 


Atypischer Pluteus aus 
der Serie c (vel. Abb. 33 c). 130/1. getrennten Darmtracten; das Skelett ist 


72 


72 
(A B 
30/T. 
\ \ po 
\\ 
| 
\ 
| 


DIE DETERMINATION DES KEIMES BEI ECHINODERMEN oe 
ziemlich unregelmiassig, ahnelt mehr oder weniger einem einfachen oder einem 
doppelten (Abb. 39 A). In dem zweiten Falle resultiert die Entwicklung in 
einem Pluteus mit zwei entgegengesetzten Analseiten und mit zwei Mittel- 
und Vorderdarmen, die mit einer gemeinsamen Mundoffnung versehen sind; 
das Skelett kann etwa verdoppelt werden (Abb. 39 B). — Die Entstehung 
dieser zwei Typen ist auf folgende Weise zu erklaren. Bei der normalen 
Entwicklung biegt sich der Urdarm gegen die ventrale Seite hin. Wenn ein 
Sechzehnerstadium median 
geteilt wird, wird ja beiden 
Halften ebensoviel von dem 
ventralen Material zugeteilt 
— die Urdarme wachsen 
dem ventralen Material 
ihrer eigenen Halfte ent- 
gegen (Abb. 38 A und 39 A, 
insgesamt 5 Falle). Der Abb. 38 A die Gastrulation eines Keimes der Seric 
3 i d (vgl. Abb. 33 d). B eine Larve derselben Serie: 
Typus Abb. 38 B und 39 die Urdarme biegen sich gegen einen gemeinsamen 
B verdankt frontaler Spal- Punkt hin. 
tung des Sechzehnzellen- 
stadiums seine Entstehung. 

Nur der eine Partner ent- 
halt ventrales Material — 
die intakte Ventralseite; 
folglich streben die beiden 
Urdarme gegen sie hin (7 
Falle). (Wir erinnern dar- 


an, dass die Furchen durch 


die Eiachse in beinahe Abb. 39. Zwei Verwachsungszwillinge aus der Serie d. 
Jei A sind die Darmtracten vollig getrennt, aber nur 
i : .. der eine besitzt eine Mundoffnung. Bei B ein gemein- 
oder frontal verlaufen [S. sames Stomodeum. Skelett unvollstandig gezeichnet. 
21].) Weil die Ventral- 


seite intakt ist, wird nur ein Stomodzum gebildet, das aber mit den beiden 


samtlichen Fallen median 


entodermalen Vorderdarmen verschmilzt. — In einem Falle  schliesslich 
wurde der eine der Urdarme allmahlich zuriickgebildet, der andere 
entwickelte sich allein zum Darmtractus des Individuums und wurde sogar 
ebenso gross wie derjenige eines Ganzkeimes. — II zusammengesetzte Keime 
gingen frihzeitig zugrunde. 

e) Bei 4 Paaren von Meridionalhalften wurde die eine Halfte um 135° 
gedreht (Abb. 33 ¢). Die Larven entwickelten sich nach dem im obigen Ab- 
schnitt d Gesagten, sie wurden also Doppelbildungen hinsichtlich der ento- 


dermalen Organe. 
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6) Verklebung einer animalen mit einer vegetativen 
Keimhalfte. 


f) 11 Paare von animal-vegetativen Fragmenten wurden in normaler 
Lage zum Zusammenwachsen gebracht (Abb. 33 f), d. h. wir wissen nicht, 


ob dabei die eine Halfte im Verhaltnis zu ihrem Partner gedreht wurde. 


Jedoch entwickelten sich samtliche zu in allen Einzelheiten normalen Plutei. 
g) Bei Umkehrung des Mesomerenkranzes (Abb. 

33 g) ergaben, nach durchlaufenem ,,Mutzestadium", 
3 Keime vollig typische Plutei, wahrend 9 grossere oder 
kleinere Abweichungen vom Typischen zeigten. Die 
Abb. 40 und 41 stellen einige der extremsten dar: die 
Kalknadeln sind verlagert und mangelhaft entwickelt. 
In Abb. 42 ist eine der typischen Larven dargestellt. 
h) Umkehrung der vegetativen Halfte, die Mikro- 
meren also nach innen gerichtet (Abb. 33/). Die 
erste Entwicklung, die Polaritatsverhaltnisse und die 
Umlagerung der polaren Schichtung gehen aus der 
Abb. 31 hervor. Das vegetativste Material liegt also 
aquatorial. Am zweiten Tage, wenn die Kontrollarven 


teus aus der Serie g (vgl. Schon schone Gastrulz mit kleinen Dreistrahlern sind, 


Abb. 33 9). 130/1. sieht der Keim ganz eigentiimlich aus; man kommt 
zuerst auf den Gedanken, dass es eine Exogastrula sei (Abb. 43 A). Die 
eine Halfte gleicht einer kleinen Blastula mit Wimperschopf (W.). Die ur- 
springliche Ganzblastula hat sich an ihrem Aquator (Aq.) eingeengt, so 
dass der vegetative Teil jetzt wie ein Handgriff an der Kleinblastula sitzt. 
— Beim Pipettieren muss man mit diesen Keimen vorsichtig sein, weil die 
Griffe sich sonst leicht von dem animalen Teile ablosen. — Einige Individuen, 
die nicht gastrulierten, differenzierten sich in der Weise, dass der animale, 
blastulaahnliche Teil sowie das Endsttick des 
Griffes dunnwandig wurden, wahrend der grosste 
Teil des vegetativen Materials seinen Charakter 
von hohem Zylinderepithel behielt (Abb. 43 B). Es 
schien mir wahrscheinlich, dass dieses dunnwandige, 
aus Plattenepithel bestehende Stiick des Griffes, 
das ja dem animalsten Material der vegetativen 
Halfte entspricht, einen Ektodermbereich darstellt, 
der auch normalerweise Ektoderm wird. Nach den 
obenerwahnten Beobachtungen von RUNNsSTROM 
(S. 40) mussen wir aber annehmen, dass dieser 
P Abb. 41. Atypische Larve 
kleine Ektodermbereich auf regulatorischem Wege aus der Serie g. 130/1. 
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gebildet worden ist. Bei Isolierung einer vegetativen 
Halfte wird ein viel grésserer Bezirk in Ektoderm 
verwandelt (Abb. 8 A, B). Bei unseren umgekehrtea 
vegetativen Halften ist das animale Ende frei (wie 
bei isolierten vegetativen Halften) ; deswegen wird 
Ektoderm regulatorisch gebildet. Weil aber die 
vegetative Halfte unserer Verwachsungslarve in 
Verbindung mit dem ganzen animalen Material 
steht und wohl Einfltissen von ihm aus unterliegt, 
so findet die Regulation nicht in so grossem Um- 
fang wie bei isolierten vegetativen Halften statt. 
Bei insgesamt 31 Keimen habe ich die Gastrula- 
tion und die spatere Entwicklung studieren kénnen. 
Die Gastrulation kann auf verschiedene Weisen 


3 Abb. 42. Typischer Plu- 
geschehen. Immer geht die Einstulpung vom vegeta- teys: im Sechzehnersta- 


tivsten Material aus. Entweder fangt die Invagina- dium wurde der Meso- 
tion nur an einem Funkte an (ADD. 43 ©), polar invertiert (Serie g). 


auch beginnt sie mit dem ganzen vegetativsten, ring- 130/I. 
formigen Bezirk (Abb. 43D). Die erste von diesen Alternativen gleicht 
ausserlich der Gastrulation von %-Larven (Abb. 28 C). Wenn die vegetative 
Halfte gefarbt ist, konnen wir konstatieren, dass nur vegetatives Material 
invaginiert. Zwar sieht es am Anfang der Gastrulation aus, als ob ein Stick 
von der ungefarbten Blastulawand hineingezogen wird, aber spater sehen wir, 
dass der ganze Urdarm blau ist. 

Bei allseitiger Invagination (Abb. 43 D) wird immer (?) die ektodermale 


Endbiase, die sich wahrend der Einstulpung ausdifferenziert hat und folglich 


B 
Abb. 43. Keime mit polar invertierter vegetativer Halfte (Serie h — vel. 
Nahere Erklarung im Text, S. 74 und S. 83. 
als Material am Urdarmgipfel wertlos ware, zusammen mit mehr oder weniger 
Material des echten Entoderms abgeschnirt. Die Entodermpartie mitten im 
Urdarmrohr dehnt sich zu einem Strang aus und zerreisst (Abb. 43 D). Etwas 
Merkwurdiges erfolgt nun. Das Entoderm dieses abgeschniirten Stiickes stulpt 
sich jetzt in diese kleine Blastula hinein (Abb. 43 D)! In einem Falle glie- 


derte es sich sogar in zwei Abschnitte, wahrend der Hauptteil des Keimes 
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Vorder-, Mittel- und Hinterdarm erhielt. Diese Verhaltnisse sowie die Ver- 
wertung des Materials bei den verschiedenen Gastrulationstypen werden wir 
unten in den ,,Schlussfolgerungen“‘ naher erortern. 

Von den 31 Gastrule entwickelten sich 25 zu Plutei oder ahnlichen 
Bildungen. Immer (7) zeigt sich ein Stuck des vegetativen Materials uber- 
tlussig: es wird abgeworfen, wie oben geschildert wurde, oder es sitzt wie 
ein Anhang am Anus (Abb. 44), aus einer dunnwandigen Blase mit einigen 


Kalknadeln und mehr oder weniger oder sogar keinem Entoderm bestehend. 


Abb. 44. Zwei Plutei von typischer Gestalt, aber mit anhangenden, skelettfthrenden 
Blasen am Anus. Erklarung im Text. (Serie  — vgl. Abb. 33 h). Diese typischea 
Plutei stammen also aus Keimen mit polar invertierter vegetativer Halfte. 130/1. 


vy) Unharmonische Keime. 


1) Zwei animale Halften (Mesomerenkranze) wurden ohne Umkehrung 


zum Verwachsen gebracht (Abb. 33 7). Es entwickelte sich direkt eine ein- 


heitliche Blastula, die zwei entgegengesetzte Wimperschopfe besass (4 Falle). 

k) Eine Meridionalhalfte und eine animale Halfte wurden ohne Inver- 
tierung verklebt (Abb. 33 &). Wir bekommen also ein Individuum, das zu 
drei Vierteln aus Ektoderm- (12 Mesomeren) und zu einem Viertel aus Ento- 
dermmaterial (2 Makro- und 2 Mikromeren) besteht, und bei dem die 
Polaritat der einen Halfte senkrecht auf die der anderen gerichtet ist. Nichts- 
destoweniger konnen sich diese Keime zu typischen, wohlproportionierten 
Plutei entwickeln. Die Gastrulation wurde bei 18 Exemplaren studiert. Mit- 
tels Vitalfarbung des Mesomerenkranzes oder der Makro-Mikromeren oder 
der Mesomeren der Meridionalhalfte konnte festgestellt werden, dass das 
Material so, wie es in der Abb. 45 A dargestellt ist, verwertet wird: der 
schwarze Bezirk entspricht dem vegetativen Material, das Schraffierte gibt 
den vollstandigen Mesomerenkranz an, von dem also ein Teil 


entodermisiert wird. — 2 von diesen Gastrule entwickelten sich nur 
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wenig uber das Gastrulastadium hinaus. Von den iibrigen wurden 15 zu durch- 
aus typischen Plutei (Abb. 46) mit einem Darmtractus von denselben Pro- 
portionen wie bei den Kontrollarven. Bei 1 Larve war das Skelett sehr un- 
regelmassig. — Ein Keim von diesem Typus hat an zwei Stellen Anlagen zu 
einem Wimperschopf: eine ganze virtuelle bei w, und eine halbe bei w, in der 
Abb. 45 A. Trotzdem konnte ich in den friiheren Stadien keine Wimper- 
schopfverdickung des Epithels entdecken. Am Ende der Gastrulation trat aber 
eine Verdickung bei W auf, also zwischen w, und w,. Ihre Entstehung darf 
nicht als eine Funktion eines Zusammenwirkens der beiden Anlagen aufgefasst 
werden, sondern ist als eine Neu- 
bildung zu deuten: sie ist das erste 
Anzeichen des Auftretens des 
oralen Flimmerbandes. 

!) Eine animale Halfte wurde 
zu einem ganzen Sechzehnersta- 
dium addiert (Abb. 33/7). Dieses Abb. 45. A die Materialverwertung bei einer 
r Larve, die zu drei Vierteln aus prasumptivem 
Ektoderm und zu einem Viertel aus prasump- 
als ein normaler Keim, und es tivem Entoderm (schwarz) besteht (Abb. 
33 k). Das prasumptive Ektoderm der ani- 
malen Halite schraffiert, dasjenige der Me- 
sumptivem Ektoderm und zu ridionalhalfte weiss. — B Entodermisierung 
von prasumptivem Ektoderm bei einem Keim, 
der zu zwei Dritteln aus Ektoderm- und zu 
sehr schwer, die Komponenten zur einem Drittel aus Entodermmaterial zusam- 
mengesetzt ist (Abb. 33 /). Das prasumptive 
Ektoderm des ganzen Sechzehnerstadiums 
hinzugefiigte Halfte sitzt zuerst schraffiert. —- C die Gastrulation eines Indi- 
viduums, zu drei Vierteln aus Entoderm- und 
zu einem Viertel aus Ektodermmaterial be- 
Blastula, verschmilzt aber bald  stehend (Abb. 33 m). Die vegetative Halfte 
schraffiert, die Meridionalhalfte ungefarbt. 


Individuum ist also 50 % grosser 
besteht zu zwei Dritteln aus pra- 
einem Drittel aus Entoderm. Es ist 
Verwachsung zu_ bringen. Die 
wie eine Mitze auf der jungen 


mit ihr. Der Mesomerenkranz 
des Sechzehnzellenstadiums war vorher gefarbt worden. Unser neuer Keim 
zeigt also einen blauen, aquatorialen Giirtel (ein Drittel der Oberflache). Bei 
der Gastrulation (4 Falle) konnte nun eine Entodermisierung direkt beobachtet 
werden: ein Teil des blauen Ektodermmaterials invaginierte (Abb. 45 B). 
Nur 2 Larven entwickelten sich zu vollstandigen Plutei. Diese waren grosser 
als die grdssten, nicht operierten Kontrollarven. Die Oralarme und Stomo- 
dzen waren ungefarbt, ebenso Vorder- und Mitteldarm. Blau dagegen waren 
die Analarme, der Scheitel und der Enddarm. — Eine unharmonisch zusam- 
mengesetzte Larve, 50 % grdsser als eine normale, kann sich also zu 
einem harmonischen Ganzen regulieren (wenn der Uberschuss ektodermaler 
Natur ist). 

m) Zusammenfugung einer Meridionalhalfte mit einer vegetativen Halfte, 
ohne Inversion. Es empfiehlt sich, weil die Makro-Mikromerengruppe eine 
kleinere Flache als eine Meridionalhalfte hat, eine vegetative Halfte eines 


Zweiunddreissigzellenstadiums anstatt derjenigen eines Sechzehnzellensta- 
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diums bei der Transplantation zu benutzen (Abb. 33 m). Unser Keim ist also 
von normaler Grosse, besteht zu drei Vierteln aus Entoderm- und zu einem 
Viertel aus Ektodermmaterial und besitzt zwei vegetativste Punkte, einen 
ganzen und einen halben; die Polaritat der einen Komponente ist senkrecht 
zu derjenigen der anderen. Die Verhaltnisse gleichen also sehr denjenigen bet 
dem Versuch c, nur dass hier die Proportionen Ekto-Entodermmaterial gestort 
worden sind. Auch die Entwicklung zeigt grosse 
Ubereinstimmung mit c. Von 9 beobachteten Ga- 
strule hatten 7 anfangs zwei Urdarme (Abb. 45 C), 
I einen zweigipfeligen und 1 einen breiten, aus 
zweien entstandenen Urdarm. Durch Farbung wurde 
festgestellt, dass die halbe Anlage (die der Meridio- 
nalhalfte) sich ebenso stark wie die ganze Anlage 
geltend macht und Material von der letzteren ver- 
wertet (Abb. 45 C). 2 Larven zeigten fortdauernd 
Doppeldarm (aber nur einen Mund), 1 nahm Plu- 
teusgestalt an, obwohl Mittel- und Enddarm zu gross 
erschienen, 9 unterschieden sich nur ihrer Grosse 
nach von den ovoiden Teillarven der Abb. 8. Der 
Unterschied im Verhaltnis zu c liegt also eigentlich 
in dem relativen Mangel an Ektodermmaterial. 
n) Eine vegetative Halfte eines Zweiunddreis- 
sigzellenstadiums wurde in polar invertierter Lage 
auf die Mesomeren eines Sechzehnerstadiums ge- 


legt. Diese Transplantation lasst sich nur schwer 


Abb. 46. Typischer Plu-  aysfiihren. Die einzige Larve, die sich gut ent- 
teus aus Serie k (vel. Abb. : 
33 k). Dieser Keim be- Wickelte, glich der Abb. 39 B (also zwei Darme mit 


stand also nach der Trans- einem gemeinsamen Stomodzeum), obwohl sie ziem- 
plantation zu drei Vierteln ,. 
aus prasumptivem Ekto- lich wenig Ektoderm aufwies. 
derm und zu einem Viertel o) Zwei vegetative Halften von Zweiunddreis- 
aus prasumptivem Ento- 
derm, differenzierte sich 
jedoch in einer harmo- entweder ohne Umkehrung, also mit polarer In- 
nischen Weise. 130/I. 
° vertierung (Abb. 33 0), oder 


sigzellenstadien wurden zur Verwachsung gebracht, 


p) mit Umkehrung, also polar gleichsinnig gerichtet (Abb. 33 ~). — 
Trotzdem meine Protokolle die Entwicklung von insgesamt 52 Keimen um- 
fassen, muss ich auf eine Analyse verzichten, weil die zutage tretenden Er- 
scheinungen so merkwurdig und nicht eindeutig sind. Einfache Bilder ergaben 
nur 16 von der: Serie o: sie gastrulierten von zwei entgegengesetzten Punkten 
aus. In 5 Fallen verblieben die Urdarme ungegliedert, bei 11 Larven glie- 
derten sie sich in drei (oder nur zwei) Teile. Wenn die Vorderdarme sich 
gegen dieselbe Seite hin bogen, konnten sie verschmelzen (Abb. 47). Ein 


Mund kam aber nie zum Durchbruch (vgl. die ovoiden Larven Abb. 8, S. 33). 
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— In der Serie p grenzt das vegetativste Material der einen Komponente an 
den Aquator. Dieses Material engt sich etwas ein und wird zu hohem Zylinder- 
epithel ; am vegetativen Pole des anderen Partners fangt eine Invagination an 
(Abb. 48 A). Dann wird die eingeengte Halfte (sie entspricht dem ,,Griff“ in 
Serie vegetativwarts geschoben (Abb. 48 bis sie sich 
mit dem dortigen entodermalen Material vereinigt (Abb. 48 C, 
obwohl diese einen anderen Keim als A und B darstellt). Die 
animalsten Teile einer vegetativen Halfte konnen ja regulato- 
risch Ektoderm liefern (S. 41 und 75). Die zwei diinnwan- 
digen Blasen des letzten Stadiums diirften wohl diesen ekto- 


dermalen, animalsten Bereichen entsprechen. 

Abb. 47. Ein 
Verwachsungs- 
ter das primare Mesenchym aus der ungefarbten vegetativen willing aus Se- 
1 rie o (vgl. Abb. 
33 0) mit ver- 
neues primares Mesenchym zu der richtigen Zeit gebildet, oder — schmolzenen 
Oesophagi. 


q) Boveri (1901, a) meint, dass die Mikromeren und spa- 
Polkappe entstehen. Es fragt sich nun: Wird regulatorisch 


ubernimmt das sekundare Mesenchym die Funktion des pri- 
maren, wenn das Material des primaren Mesenchyms entfernt wird? Um 
diese Frage zu beantworten, wurden die Mikromeren entfernt. Dies geschah 
auf die Weise, dass ein Sechzehnerstadium halbiert wurde; die Mikro- 
meren wurden weggeschnitten und die Meridionalhalften in normaler Lage 
verklebt (Abb. 33 q). Gleichzeitig wurden zur Kontrolle auch intakte Meri- 


A B 4 


Abb. 48. Keime aus Serie ». Erklarung im Text. 160/1. 


dionalhalften zusammengefigt. Ausserdem wurden nicht operierte Keime 
beobachtet. Die Versuche wurden wahrend der letzten Zeit meines Aufent- 
haltes in Neapel ausgefthrt. Weil die Eier damals schlecht waren, sind die 
Resultate nicht befriedigend: die meisten Blastule waren mehr oder weniger 
von Zellen angefullt, welche aber keine Mesenchymzellen darstellten. Zwei an- 

1 Von einer ahnlichen Wanderung gegen den vegetativen Pol hin berichtet Kinc 
(1903) bei Hydra, wenn ein Tier mit seinem basalen Ende in den apikalen Bereich eines 
anderen eingepflanzt wurde. 
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nahernd leere Blastule zeigten jedoch, dass kein echtes primares Mesenchym 
gebildet wurde: erst wenn der Urdarm zur Halfte invaginiert hatte, schnurten 
sich Mesenchymzellen von seinem Gipfel ab. Es sei bemerkt, dass die mikro- 
merenlosen Individuen sich viel langsamer als die zur Kontrolle verklebten 
entwickelten (diese synchron mit den nicht operierten!). Die ringformige An- 
ordnung (mit zwei distinkten Haufen zur Bildung der Dreistrahler) des 
Mesenchyms wurde noch mehr verzogert. — Im Hinblick auf die obenstehen- 
den Tatsachen konnen wir uns vielleicht den Vorgang folgendermassen vor- 
stellen. Das sekundare Mesenchymmaterial wird frither als normal, spater 
als echtes primares Mesenchym abgeschniirt und dient dann als primares 
Mesenchym. Diese atypischen Skelettbildnerzellen brauchen ausserdem Zeit, 
um sozusagen ihre neue Aufgabe zu lernen. — Mikromerenlose Keime ent- 
wickeln sich zu vollig normalen Plutei (vgl. DrrEscu 1893 IX, 1905 b, 1908 b). 

r) Was geschieht nun, wenn das Material des primaren Mesenchyms ver- 
doppelt anstatt entfernt wird? Wird das iiberfliissige Material resorbiert oder 
in anderer Weise verwertet, oder kommt es zu einer Verdoppelung der Zellen- 
zahl und des Skeletts ? — Wir schicken voraus, dass dieselben Schwierigkeiten 
diese wie die obigen Versuche betrafen. — 4 Mikromeren wurden als uberzah- 
lige in einen Keim implantiert. Eine Meridionalhalfte wurde in eine Grube 


gelegt, die isolierten Mikromeren auf die schwach konkave Innenseite plaziert 


und vorsichtig zwischen die Zellen gedriickt. Dann wurde die andere Halfte 


hinaufgelegt. Die Implantate wurden nicht resorbiert, sondern sassen im fruihen 
Blastulastadium als kleine Hocker an der inneren Wand. Nur zwei Gastrulz 
konnten als gut bezeichnet werden. Bei beiden war die Zahl der Mesenchym- 
zellen betrachtlich erhoht. In der normalen Gastrula von Paracentrotus ordnen 
sich die Zellen in einen einreihigen Ring mit zwei Haufen von je 7—9 Zellen; 
die einfachen Ketten dazwischen besitzen jede etwa 7—8 Zellen; also hat die 
ganze Gastrula insgesamt etwa 30—35 Skelettbildnerzellen. Bei unseren Ver- 
suchsobjekten waren die Haufen aus einer grosseren Zahl von Zellen zusam- 
mengesetzt, und die sonst einreihigen Ketten waren zweireihig. Die Gesamtzahl 
war etwa 60. Es sieht also aus, als ob implantierte Mikromeren (in willkur- 
licher Lage) sich herkunftsgemass entwickeln. Da aus 9 Objekten vollig ty- 
pische Plutei entstanden, geben sie somit nicht Anlass zu Doppelbildungen 
des Skeletts: die weitere Entwicklung steht unter dem Einfluss des Ekto- 
derms (vgl. S. 39 und 145—146). 

Wiederum betonen wir, dass in den letzten vier Abschnitten (o—r) keine 
endgultigen Ergebnisse dargelegt werden. Unsere Absicht war nur, die Auf- 
merksamkeit auf die Probleme zu lenken und die Moglichkeiten der Methode 
anzudeuten. 

Schliesslich sei erwahnt, dass eine Umkehrung beider Halften technisch 
nicht moglich war, weil die obere Halfte sich dann eng an die Glaskugel 


anschmiegte. 
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3. Schlussfolgerungen. 


Im folgenden werden Hinweise auf die vorstehenden Versuchsserien nur 


durch Angabe von kleinen kursiven Buchstaben gemacht, die sich sowohl auf 


die Textabschnitte als auch auf die entsprechenden Zeichnungen der Abb. 33 
beziehen. 

In dem Kapitel tiber die Transplantate im Blastulastadium wurde fest- 
gestellt, dass umgekehrte Keimhalften, ob die Polaritat erhalten ist oder nicht, 
sich herkunftsgemass kriimmen (Abb. 31 und 32). Material, welches bei der 
normalen Entwicklung die Aussenseite bildet, wird auch in diesem Falle nach 
aussen gelagert. Es behalt also seine prospektive Bedeutung. Die ,,.Radiar- 
polaritat® lasst sich nicht invertieren(b,g,h,l,n, p). Durch 
nachtragliche Regulation wird aber eine einheitliche Blastula gebildet, und die 
Entwicklung kann in einer typischen Larve resultieren. 

Bei Umkehrung einer animalen oder einer vegetativen Halfte kann ein 
typischer Pluteus entstehen. Halften mit invertierter Keim- 
polaritat und infolgedessen auch invertierter polarer Schichtenfolge 
koOnnen also zur Bildung einer typischen Larve bei- 
tragen (g, h). 

Aus der Tatsache, dass Keime mit Uberschuss an Ektodermmaterial (drei 
Viertel des Gesamtvolumens — k) sich zu typischen Plutei entwickeln, geht 
hervor, dass die vegetative Halfte oder ein Teil der- 
selben als Organisationszentrum wirkt. Ektodermmaterial 
kann also entodermisiert werden, was wir direkt beobachten konnten (Abb. 
45 A, B), abernur wenn verhaltnismassig zu wenig pra- 
sumptives Entoderm vorhanden ist. Unsere Analyse der 
Gastrulation der isolierten */,-Blastomeren sowie die Versuche d, e, h haben 
gezeigt, dass in erster Linie das prasumptive Entoderm 
invaginiert; nur wenn dieses nicht genugt, um ein 
harmonisches Ganzes zu formen, wird prasumptives 
Ektoderm entodermisiert. Solch eine Regulation kann auch ein 
unharmonisch zusammengesetztes Individuum leisten, das 50 % grosser 
als einnormaler Keim ist (/). Das Organisationszentrum hat also 
nicht nur die Fahigkeit, ein harmonisches Ganzes aus unharmonischem Ma- 
terial von typischem Gesamtvolumen zu schafien, es kann auch ein Gebilde 
,harmonisieren“, das die typische Grossenordnung weit ubertrifft. 

Wird die eine der zwei Meridionalhalften gedreht (c, d, e) oder um- 
gekehrt (b), oder werden zwei vegetativste Punkte auf andere Weise ver- 
lagert (m, n, 0), so haben wir damit zwei Invaginationszentren und auch, 
nach dem Obenstehenden, zwei mehr oder weniger gesonderte Organisations- 
bereiche geschaffen. Beide fangen von den vegetativsten Punkten an, selbstan- 


dig zu gastrulieren, sie verschmelzen aber zu einem ein- 


6. — A. Z. 1928. 
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heitlichen Gebilde, sofern sie nicht einen grosseren 
Winkel als 90° zueinander bilden. Es ist sehr fraglich, woran 
dies liegt. Einerseits kénnte man annehmen, dass Verschmelzung stattfindet, 
wenn die Entodermbezirke mit breiter Front aneinander grenzen (b, c, m). 
Weil daher alles zwischen den vegetativsten Punkten liegende Material sich 
einstulpt, mtissen die Urdarme allmahlich parallel werden und einen gemein- 
samen Urmundteil bekommen. Dass dann parallele Doppeldarme verschmelzen 
konnen, ist eine bekannte Tatsache (S. 159). Anderseits muss man sich fragen, 
inwieweit die Polaritat eine Rolle spielt. Nach g und h kénnen polar inver- 
tierte Fragmente sich dem Ganzen unterordnen. Dagegen haben d, e, ”, 0 uns 
gezeigt, dass nur gleichsinnig gerichtete Darmpartien verschmelzen (Abb. 38, 
39 und 47; unter 34 Larven trat keine Verschmelzung zwischen entgegen- 
gesetzten Mitteldarmen ein, nur zwischen parallel und gleichsinnig gerichteten 
Vorderdarmen). Dies deutet darauf hin, dass die Polaritat in diesem Stadium 
massgebend ist. Wahrscheinlich mtissen wir beide Faktoren beriicksichtigen. 
Man konnte sich die Sachlage etwa so vorstellen, dass eine Angrenzung der 
Entodermbezirke aneinander eine notwendige Voraussetzung sei, um die zur 
Verschmelzung notige Lage der Urdarme herbeizufthren: in undiffe- 
renziertem (Furchungs-)Stadium kann die Polaritat 
invertiert werden, das invertierte Fragment sich 
dem Ganzen unterordnen; ausdifferenzierte Organe 
in umgekehrter Lage behalten dagegen ihre Indivi- 
dualitat. Dies ist begreiflicherweise kein bindender Schluss, sondern nur 
ein Versuch zur Erklarung. — Man konnte einwenden, dass die Vorder- 
darme eine besondere Neigung zur Verschmelzung haben (d, e, n, 0); sie 
sollen sich ja normalerweise mit dem Stomodzum vereinigen. Im Gegensatz 
dazu waren vielleicht die Mitteldarme gegen Zusammenwachsen besonders 
widerstandsfahig. Wie oben erwahnt, ist das letztere nicht der Fall (siehe Lite- 
ratur S. 159—162 und unsere Serien b, c, m). Ausserdem liegen die entgegen- 
gesetzten Urdarme mit ihren freien Enden in der Serie o oft lange Zeit gegen- 
einander gepresst, ohne jedoch zu verschmelzen. In zwei Fallen geschah dies 
sogar mit ausdifferenzierten Vorderdarmen! Nur wenn solche parallel und 
gleichsinnig gerichtet sind, vereinigen sie sich. (Weitere Diskussion S. 91, 99.) 

2s sei hervorgehoben, dass eine halbe vegetative Halfte ebenso stark 


organisierend wirkt wie eine ganze: die halbe kann ebensowohl wie die ganze 


vegetative Halfte die Entstehung eines harmonischen Pluteus bewirken (k) 


und tbernimmt bei der Gastrulation Material von der intakten Halfte, wenn 
eine halbe und eine ganze Halfte nebeneinander liegen (m). (Siehe S. 78.) 

In dem Kapitel uiber die Entwicklung von isolierten */,-Blastomeren 
wurde dargelegt, dass das vegetative Material eine durchaus atypische Ver- 
wertung findet (S. 63 und Abb. 28 und 29). Unsere Blastule mit inver- 
tierter polarer Schichtung in der vegetativen Halfte (h und Abb. 29 C, D 
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und 31) geben uns ein neues Beispiel derselben Art. Bei der allseitigen 


Gastrulation (1) wird das urspriingliche Colom-Oesophagus-Material zu End- 


darmbereich oder zu dem an den Enddarm grenzenden Bezirk des Mittel- 
darmes (S. 40), und das Enddarmmaterial (oder das vegetativste Material 
des Mitteldarmes) bildet den Urdarmgipfel (Abb. 29 B, D). Das regulatorisch 
gebildete Ektoderm der vegetativen Halfte wird, eventuell zusammen mit 
etwas von dem ,,Enddarmmaterial“, abgeschniirt. Wir sehen in den Abb. 
29 B, D und E, dass das vegetative Material also auf dreierlei Weise ver- 
wertet werden kann. In allen Fallen konnen sich Plutei von typischer Gestalt 
entwickeln. Auch bei Umkehrung des Ektodermmaterials (= der animalen 
Halfte, g) muss das Material betrachtlich anders als normal verwertet werden. 
Typische Larven konnen jedoch entstehen. Wir benutzen die Gelegenheit, hier 
nochmals (vgl. S. 64) zu betonen, dass die Seeigelblastula 
kein harmonisch-aquipotentielles System ist; als 
solches miissen aber das Ektoderm- und das Ento- 
dermmaterial jedes fiir sich bezeichnet werden. 
Betrachten wir die Abb. 43 mit den eingezeichneten schwarzen Flachen, 
die schematisch ein hypothetisches Gefalle in animal-vegetativer Richtung dar- 
stellen. Wir nehmen an, dass eine zur Invagination anregende Kraft desto 
starker ist, je weiter wir animalwarts kommen. Unser Versuch mit umgekehr- 
ten vegetativen Teilen (i) kénnte uns nun leicht auf den Gedanken bringen, 
dass solch ein Gefalle in der Tat vorkommt. Die Gastrulation beginnt von 
dem vegetativsten Punkte aus (Triangelspitze Abb. 43 A). Der Urdarm stulpt 
sich gegen den am starksten ziehenden Punkt ein (gegen die breiteste schwarze 
Flache), d. h. animalwarts. Bei allseitiger Gastrulation ist es selbstverstand- 
lich, dass es so geschieht, bei einseitiger (Abb. 43 C) konnten viele verschie- 
dene Richtungen in Frage kommen: doch wachst der Urdarm animalwarts. 
Nun wird ein Teil der vegetativen Halfte abgeschnurt — hier fangt die 
Gastrulation wieder an! Der Urdarm stilpt sich jetzt gegen den animalsten 
Punkt des kleinen Fragmentes ein (Abb. 43 D). Obwohl diese Tatsachen zu- 
gunsten unserer Annahme sprechen, missen wir vorsichtig sein. Bei den iso- 
lierten 1/,-Blastomeren grenzt der animalste Punkt an den Urmund, der Ur- 
darm biegt sich jedoch nicht nach links (Abb. 28) hin. In der Abb. 45 A hat 
die Gastrula einen ganzen und einen halben animalsten Punkt (w., bzw. z 
das Archenteron steht jedoch zentral. Wenn sich ein neues, zwischen die neuen 
Pole gerichtetes Gefalle in den letzten zwei Fallen vor der Gastrulation ein- 
stellt, dann wurden diese Beispiele nicht gegen unsere Annahme sprechen. 
Hiertiber wissen wir aber nichts. Es scheint mir, dass die Hypothese abgelehnt 
werden muss, weil keine zwingenden Grtnde vorliegen, ihr beizustimmen, 
und weil sie meiner Meinung nach nicht notwendig ist. Das prasumptive Ento- 
derm hat eine Tendenz, sich einzustulpen, die Invaginationsrichtung wird rein 
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mechanisch bestimmt. — Die Diskussion wurde nur gefihrt, weil es bei Be- 
trachtung des Versuchsmaterials so nahe liegt, eben diese Annahme zu machen, 

Eine isolierte animale Halfte, sei es eines unbefruchteten oder eines be- 
fruchteten Eies oder eines Sechzehnerstadiums, entwickelt sich zu einer 
Blastula mit grossem Wimperschopf (Abb. 8). Werden zwei animale Halften 
zusammengefiigt, so entsteht eine Blastula mit z w ei entgegengesetzten Wim- 
perschopfen (1) Der Wimperschopf wird durch Selbstdif- 
ferenzierung gebildet. Bei isolierten 1/,-Blastomeren wird auch 
‘in Wimperschopf, obwohl von mehr oder weniger atypischem Material, an 
dem neuen animalen Pol entwickelt. 

Aus verschiedenen Grinden wurden bei den Transplantationsversuchen 
leider viele wichtige Vorgange nicht eingehend studiert, z. B. die Bildung des 
Mesenchyms und die Entstehung und weitere Entwicklung der Colome. Oft 
traten die betreffenden Stadien der Transplantate bei Nacht ein. Um die er- 
wahnten Fragen zur Behandlung aufnehmen zu koénnen, hatte ich ein viel 
grosseres Material studieren miissen, was mir aber die Zeit nicht erlaubte. 
Ich war deshalb gezwungen, mehrere Fragen unbericksichtigt zu lassen. Be- 
sonders die Zwillinge nach d (die Biegung der Urdarme, ihre Asymmetrie) 
sowie die Serien o—r, um einige Beispiele zu nennen, erfordern eingehende 


Spezialuntersuchungen. 


IV. LITERATUR UND DISKUSSION. 


A. UBER DIE POLARITAT. 


Seitdem v. BAER (1834) den dunklen und den hellen Pol des Eies von 
Eiachse, Meridian- und 


Rana temporaria entdeckt und die Benennungen 
Aquatorialfurche eingefihrt hatte, ist ein polarer Bau bei vielen Eiern nach- 
gewiesen worden. Der sichtbare Ausdruck der Polaritat kann verschiedener 
Art sein. Viele Eier zeigen eine Schichtung langs der Eiachse; die Schichtung 
kann durch Plasma und Dotter oder nur durch eine oberflachliche Pigment- 
schicht bedingt sein. Ein anderes Merkmal der Polaritat ist die Lage der 
Mikropyle an dem animalen oder vegetativen Pole. Oft liegt das Keimblaschen 
exzentrisch, im allgemeinen gegen den animalen Pol hin. Hier werden auch 
die Richtungskorper abgeschnurt. Eine Schichtung kann auch vorhanden sein, 
obwohl sie nicht sichtbar ist. Ihr Vorhandensein wird durch Untersuchung 
der Potenzen von isolierten Fragmenten oder der physiologischen Empfind- 
lichkeit langs der Eiachse erforscht. 

Eier mit einer sichtbaren Schichtung haben sich als eine ziemlich all- 
gemeine Erscheinung erwiesen. Unter den ersten Angaben auf diesem Ge- 
biete finden wir die folgenden. AUERBACH (1874) beschrieb eine ungleiche 


Dotterverteilung in den Eiern von Ascaris und Strongylus; der animale Pol 
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ist dotterarmer. BALFouR (1875) behauptet, dass in keinem der dotterreichen 
Vertebrateneier der Dotter gleichartig verteilt, sondern immer an dem vege- 
tativen Pole konzentriert ist. HATscHEK (1877) beobachtete einen dunkleren 
vegetativen und einen helleren animalen Pol bei dem Ei von Pedicellina. 
WHITMAN (1878) beschrieb die Polplasmen (polar rings), die wahrend der 
Reifung im Ei von Clepsine erscheinen. MARK (1881) spricht von einer 
polaren Lokalisation des Dotters bei Limax. In frisch gelegten Eiern von 
Planorbis ist der animale Pol durch kleine, der vegetative durch grossere 
Dotterkorner gekennzeichnet (RABL, 1879). 

In der folgenden Darstellung lassen wir die stark telolecithalen Eier, die 
nur eine ganz kleine Keimscheibe besitzen, ausser acht, weil die Verhaltnisse 
bei diesen meroblastischen Eiern (z. B. bei Fischen, Reptilien, Vogeln, Cephalo- 
poden) ganz speziell und fiir eine Beleuchtung unserer Probleme nicht ge- 
eignet sind. 

Betrachten wir zuerst die Angaben tuber eine polare Eischichtung bei den 
Echinodermen. 1883 wies SELENKA nach, dass man schon im unreifen Ei von 
Paracentrotus bei Villefranche eine breite, durch sparlich eingelagerte Pig- 
mentkoérperchen hell-orange gefarbte Zone wahrnehmen kann, welche, wie die 
Weiterentwicklung lehrt, rechtwinklig zur Eiachse steht. ,,Diese gefarbte Zone 
liegt jenseits eines grossten Kreises, so dass man leicht eine pigmentfreie und 
eine pigmenthaltige Eihalfte unterscheiden kann. Die letztere, welche die 
untere oder hintere (den vegetativen Pol enthaltende) Halfte reprasen- 
SELENKA identifizierte also ganz richtig die pigmentierte Ei- 


tiert — — —.* 
halfte als die vegetative. Das Sechzehnzellenstadium dagegen kehrt er um, 
indem er meint, dass die Mesomeren dem vegetativen Material entsprechen. 
Wahrscheinlich hat SELENKA die pigmeritfreie, vegetative Polklappe nicht ent- 
deckt. Im Sechzehnerstadium ist der Pigmentring schwer zu sehen, dagegen 
haben die Mikromeren eine weissliche Farbe. Deswegen hat vielleicht SELENKA 
die Mikro-Makromeren als animale Zellen beurteilt. — Es sei hervorgehoben, 
dass SELENKA auch festgestellt hat, dass die zwei ersten Furchen mit der 
Eiachse zusammenfallen. 

1893 (1X) und 1Ig00 (a) sprach Drrescu die Vermutung aus, dass die 
Mesomeren animale Elemente reprasentieren. Er stiitzte sich dabei auf seine 
Ergebnisse bei Isolierung von animalen und vegetativen Keimhalften. Diese 
Vermutung wurde von Boveri (1901 a, b) durch die Wiederentdeckung der 
Pigmentschicht als richtig erwiesen. Nicht nur BOvERI (1901 a, b), sondern 
auch spatere Forscher (GARBOWSKI, 1905 b, HEFFNER, 1908, JENKINSON, 
1911 b) zitieren SELENKA in einer unrichtigen Weise, indem sie angeben, 
dass er die Eiachse verkehrt hat. Wie wir gesehen haben, betrifft dies aber 
nur das Sechzehnerstadium, die Orientierung des Eies und der Blastula hat 


SELENKA richtig dargestellt. Im Gegensatz zu SELENKA konstatiert BovER?, 


= 
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dass der Pigmentring erst wahrend oder nach der Fireifung auftritt, welche 
Angabe wir bestatigen konnten. 

GARBOWSKI (1905 b) stellt zwei Varietaten von Paracentrotus lividus 
auf, teils die allgemein verbreitete Varietat diffusa, bei welcher das Eipigment 
nicht in eine bestimmte Zone geordnet wird (u. a. in Neapel und Roscoff), 
teils die lokale Varietat rufocincta bei Villefranche. Unserer Erfahrung nach 
findet sich die letztere Form auch bei Neapel (S. 13), obwohl die Eier 
von vielen Weibchen des Pigmentbandes vollig entbehren und Eier von anderen 
es nur sehr schwach entwickelt haben. GARBOwsSKI (1905 b) behauptet, dass 
der Pigmentring nicht notwendigerweise eine polare Differenzierung aus- 
druckt, denn er kann im Winkel zur Eiachse stehen. Auch SELENKA erwahnt, 
dass dies ausnahmsweise geschehen kann. Da aber GARBOWSKI, Wie mir 
scheint, die Furchungsachse mit der Eiachse gleichstellt, so beziehen sich seine 
Angaben nicht auf die wirkliche Eiachse, denn wir konnten zeigen, dass die 
ersten Furchen im Verhaltnis zu dieser schrag stehen konnen. 

Noch einen Fall von Pigmentumordnung beim Seeigelei ist bekannt. 
Morcan (1894) fand, dass der rote Farbstoff im Arbacia-Ei im Vier- (aus- 
nahmsweise Zwei-)zellenstadium von dem Pol wegstromt, wo die Mikromeren 
gebildet werden sollen. 

Bei Asterias bemerkt man nach SCHAXEL (1914) eine Ansammlung von 
dichterem Plasma an dem vegetativen Pole. 

Unter Eiern von vielen anderen Tiergruppen hat man eine fruher oder 
spater erscheinende Schichtung der Eisubstanzen beobachtet. V or der Reifung 
werden drei Schichten bei Myzostoma gebildet (DriEscu, 1896 b, WHEELER, 
1898, CaRAzzI, 1904). Noch frither, ehe die Ovocyte im Ovarium ihre volle 
Grosse erreicht hat, treten die drei Schichten bei Dentalium zutage (WILSON, 
1904). 

Bei den Ascidien (Styela, Ciona, Molgula — Caste, 1896, CONKLIN, 
1905 a, b, c) besteht das unreife Ei aus einer zentralen, grauen, dotterreichen 
Substanz und einer ausseren, gelben Schicht. Nach der Ablage wird das Keim- 
blaschen aufgeldst, wobei eine klare Substanz an dem animalen Pole entsteht ; 
die erste Richtungsspindel wird gebildet. Nach der Befruchtung setzen Stro- 
mungen in dem Zytoplasma ein, so dass der Eikorper nicht nur polar ge- 
schichtet, sondern auch bilateralsymmetrisch wird. 

Bei der Reifung des Gastropodeneies konnen zwei Schichten entstehen: 
Crepidula (CONKLIN, 1902, 1917), Physa, Limnea, Planorbis (Raxsx, 1879, 
CONKLIN, IQIO). 

Oben wurde das Auftreten des Polplasmas im Ei des Blutegels Clepsine 
erwahnt (WHITMAN, 1878). Ahnliche Bildungen sind bei Eiern einiger Wurmer 


bekannt, z. B. bei den Oligocheten Rhynchelmis (VEJDOvsky, 1888), Allo- 


lobophora (Foot, 1894) und Tubifex (PENNERS, 1922) sowie bei dem Poly- 


cheten Sternaspis (VEJDOVSKY, 1882). In dem frisch gelegten Ei von Nereis 
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sind die Oltropfen in der vegetativen Halfte lokalisiert (W1Lson, 1892, b). Bei 
der Auflosung des Keimblaschens entsteht auch hier wie im Ascidien- oder 
Gastropoden-Ei (vgl. oben) eine klare Substanz. Diese gehért immer dem 
animalen Pole an und beteiligt sich an der Bildung des Ektoderms. In einer 
Arbeit tber die Entwicklung von Chetopterus schreibt LILLIE (1906): ,,It 
seems probable therefore, that the residual substance of the germinal vesicle 
represents a specific formative stuff of essentially the same character in dif- 
ferent phyla.“ 
Auch in dem Ei von Cerebratulus bildet sich solch eine klare Region beim 
Verschwinden des Keimblaschens (Witson, 1903). — Das Ei von Ascaris 
megalocephala besitzt nach vAN BENEDEN (1883) eine gewisse Schichtung. 


— Uber die Polaritat bei Entomostraken siehe JAcoss (1925). 


Ein zweites Merkmal der Polaritat des Eies ist die Lage der Mikropyle. 
Es hat sich herausgestellt, dass die Mikropyle immer an dem einen Pole liegt. 
3ei Cephalopoden, Fischen und Insekten finden wir die Mikropyle an dem 
animalen Pole (bei Insekten oft eine Gruppe von Mikropylen rings um den 
Pol), bei Gastropoden, Lamellibranchien und Nemertinen ist sie an dem 
vegetativen Pole zu suchen (zit. nach WILSON, 1925). 

Die sogenannte Mikropyle hat jedoch oft nicht die Funktion einer wahren 
Mikropyle, die ja als Eintrittstelle fir das Spermium dienen soll, sondern ist 
nur als eine ,,Narbe“ aufzufassen, welche zeigt, wo die Ovocyte an der 
Ovarialwand angeheftet sass, wie es z. B. beim Seeigelei der Fall ist. Schon 
SELENKA (1883) spricht von einem ,,Dotterhugel; die Eiachse kann man 
sich als eine Linie durch diesen Huigel und das Zentrum des Eies denken. 
BoveERI (1901 a, b) weist die Mikropyle bei Paracentrotus nach. Der Dotter- 
higel SELENKAs wird mit einem Plasmazapfen identifiziert, der in den durch 
die Gallertschicht gehenden Mikropylkanal hineinragt. Die sogenannte Mikro- 
pyle liegt genau am animalen Pole und gibt nur die Anheftungsstelle an: das 
Spermium kann an jeder Stelle der Eioberflache eindringen. — Es sei hier 
erwahnt, dass nach JENKINSON (1911 b) die Mikropyle bei Paracentrotus an 
dem freien Ende der Ovocyte gebildet wird; das Ovarialei sollte also mit dem 
vegetativen Pole festsitzen. Diese Angabe diirfte einer Nachpriifung wert sein. 

Von den Beobachtungen betreffs der Lage des Keimblaschens oder des 
Kerns und der Richtungskorper seien die folgenden angefihrt. Unter den 
ersten, die sich tiber diese Verhaltnisse geaussert haben, finden wir SELENKA 
(1876), der vermutete, dass durch die exzentrische Lage des Eikerns die 
Orientierung des spateren Embryos gegeben sei (bei Cucumaria). HATSCHEK 
(1877) fand, dass die Richtungskorper bei Pedicellina aus dem animalen Pole 
heraustreten. 

Bei dem Seeigelei wiesen SELENKA (1883, Paracentrotus) und MorGcAN 
(1894, Arbacia) nach, dass die Kerne im Zwei- bzw. Vierzellenstadium etwas 
animalwarts verschoben liegen. WiLson und MATTHEWS (1895, Toxopneustes) 
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nannten die Achse, die durch Zentrum und Kern des reifen Eies gezogen 
werden kann, Eiachse. Im Winkel dazu steht die Achse, die durch die Lage 
der Richtungskorper, der Mikromeren und des Furchungskerns gekennzeichnet 
wird. Jetzt wissen wir, dass die letztere die wirkliche Eiachse ist; die erstere 
steht in keinem bestimmten Verhaltnis zur Polaritat des Eies. 1901 zeigte 
Boveri bei Paracentrotus, dass das Keimbliaschen, d. h. also der Kern des 
unreifen Eies, eine animale Lage hat, also gegen die Mikropyle hin liegt, dass 
der Kern des reifen Eies nicht der durch das Pigment angegebenen Polaritat 
folgt, sondern seitlich von der Eiachse liegt, und dass die Richtungskorper 
an dem animalen Pole abgeschnirt werden. 

Dass das Keimblaschen durch seine Lage den animalen Pol andeutet, ist 
eine gewohnliche Erscheinung. Bei Dotteranhaufung in der vegetativen Ei- 
halfte liegt das Bildungsplasma mit: dem Keimblaschen in dem animalen Teil. 
Wir erwahnten schon oben, dass beim Auflosen des Keimblaschens ein spe- 
zifisches, animales Plasma gebildet wird. Die Frage, ob die Etachse dann 
durch die Lage des Keimblaschens bestimmt wird, oder ob das Keimblaschen 
seine Lage im Anschluss an eine praexistierende Achse eingenommen hat, 
wird unten erortert. 

Dass der Ort, wo die Richtungskérper austreten, mit dem animalen Pole 
zusammenfiallt, hat sich als ein allgiiltiges Gesetz herausgestellt. Einige schein- 
bar widerstreitende Angaben wollen wir hier naher betrachten. Es wurde oben 
(S. 30) die GARBowskische Behauptung erwahnt, dass die Richtungskorper 
ohne Relation zu der Eiachse entstehen konnen (1904 b, 1905 b). Es scheint 
mir, dass GARBOWSKI die Ejiachse gleich der Furchungsachse setzt. Durch 
Farbung des Richtungskorperpoles beim Astropecten-Ei konnten wir feststel- 
len (S. 30), dass er immer dem animalen Pole entspricht. Dagegen fielen in 
manchen Fallen Eiachse und Furchungsebene nicht zusammen. Es _ ist 
hochst wahrscheinlich, dass die Verhaltnisse bei Asterias ahnlich liegen. — 
Bei einem Weibchen von Ascaris megalocephala fand ScuLerp (1924) birn- 
formige Eier. Bei einer Anzahl von diesen wurden die Richtungskorper nicht 
an dem stumpfen, animalen Pole gebildet. Da aber nur diejenigen Eier, bei 
welchen die Richtungsspindeln eine animale Lage gehabt hatten, sich normal 
furchen konnten, so ergeben die Beobachtungen SCHLEIPs eigentlich eine Be- 
statigung des Gesetzes. Boveri hatte frither (1910 b) gesehen, dass der zweite 
Richtungskorper bei Ascaris in den verschiedensten Positionen im Verhalt- 
nis zu der Polaritat gefunden werden kann. Er neigt zu der Meinung, dass 
sich der Richtungskérper von dem Entstehungsort entfernt, er glaubt aber 
nicht, dass er an verschiedenen Stellen gebildet wird. — Auch bei Asterias 


wurden an birnformigen Eiern Richtungskorper zwischen dem stumpfen Pole 


und dem gréssten Durchmesser des Eies gefunden (Yatsv, 1910 b). Die 


Furchungsachse ging durch den Richtungspol, fiel also nicht mit der Befesti- 


gungsachse zusammen. Da aber bei dieser Art birnformige Eier nur selten 
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vorkommen, so waren sie vielleicht nicht normal (ScuHLErp, 1924). — Durch 
Zentrifugierung konnte ConKLIN (1917, Crepidula) ein Austreten der Rich- 
tungskorper in einiger Entfernung von dem animalen Pole bewirken. Die 
Polaritat blieb dabei unverandert, d. h. sie richtete sich nach der urspriing- 
lichen Eiachse. Durch die Schwerkraft wurden nur die Richtungsspindeln 
etwas verlagert, im tbrigen behielt das Ei seine Konstitution. In anderen 
Fallen konnen die Reifungsprozesse streng an den animalen Pol gebunden 
sein. Bei Cumingia werden die Furchungsebenen durch den Einfiuss von 
Druck abgeandert. Die Richtungskorper werden aber immer am animalen Pole 
ausgestossen, auch gegen die pressende Flache hin (NicHoLtson Browne, 
IQIO). 

Uber ein anderes Merkmal der Polaritit, obwohl nicht direkt sichtbar, 
namlich den Umstand, dass isolierte animale und vegetative Keimteile sich 
verschieden entwickeln, soll in dem Kapitel iiber ,,organbildende Keimbezirke‘ 
berichtet werden. 

Eine weitere Methode, die Polaritat zu ermitteln, besteht in einer Unter- 
suchung der physiologischen Empfindlichkeit langs der Eiachse. Cu1Lp (1907) 
definiert die Polaritat als axiale physiologische Differenzierung, und er hat 
ungleich empfindliche Schichten bei Seeigeln (1916 a, b) und Seesternen 
(1915) nachgewiesen. Die CuiLpsche Schule hat auch bei anderen Tiergruppen 


das Vorhandensein von ,,axial gradients“ feststellen konnen. 

Die angefiihrten Tatsachen dirften zeigen, dass Keime von den ver- 
schiedensten Tiergruppen am Anfang ihrer Entwicklung polar bestimmt sind. 
Es ist zweifelhaft, ob es apolare Eier gibt — vielleicht dass sich solche 
bei denjenigen Formen finden, die ihr Entoderm durch Delamination oder 
multipolare Einwanderung bilden, wie bei manchen Colenteraten. Die bei der 
Reifung oder Befruchtung durch Lokalisation von verschiedenartigen Stoffen 
entstehende Schichtung konnte so gedeutet werden, dass die Polaritat erst 
dann erworben wird. Aber der Umstand, dass die Schichten sich in Beziehung 
zu der Anheftungsachse ordnen, weist auf einen ursachlichen Zusammenhang 
zwischen der Polaritat der ovarialen Epithelzellen und derjenigen der Eier 
hin. Es ist oft hervorgehoben worden, dass die Polaritat durch die Nahrungs- 
zufuhr durch den Stiel, mit welchem die Ovocyte am Keimepithel festsitzt, 
bedingt sein kann. Die Frage, ob nun die Polaritat als eine primare Eigen- 
schaft aufzufassen ist oder erst wahrend der Eientwicklung erworben wird, 
ist von unseren Untersuchungen nicht bertuhrt worden. Daher sei hier nur 
auf die Darstellung und auf die Literaturangaben WILsoNs (1925, S. 102I— 
1025) verwiesen. Wir begniigen uns mit der Feststellung, dass die Eier der 
von uns benutzten Arten schon vor der Befruchtung polar gebaut sind. 

Die Polaritat eines ganzen Eies scheint nicht umkehrbar zu sein. Zwar 
stellt CONKLIN (1903) die Hypothese auf, dass bei Gastropoden mit um- 
gekehrter Asymmetrie die Polaritat des Eies invertiert worden ware: der Kern 
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sollte etwa zur Zeit der Eiablage nach dem urspriinglichen animalen Pole 
wandern; dieser Vorgang konnte jedoch nicht beobachtet werden. In einer 
spateren Arbeit kommt er (1910) bei Zentrifugierungsversuchen zu dem 
Schluss, dass die Polaritat nicht umkehrbar ist. — Eine mehrmals untersuchte, 
scheinbare Invertierung liegt bei dem Froschei vor. PFLUGER (1884) beobach- 
tete, dass bei in Zwangslage schrag gehaltenen Froscheiern das Nervensystem 
auf der nach oben gerichteten weissen Hemisphare entstand, indem entweder 
beide Riickenwulste weiss waren, oder nur die eine Halfte weiss, die andere 
braun angelegt wurde. Es sah also aus, als ob die Polaritat sich nach der 
Schwerkraft einstellte. Von Born (1885) wurden bei Zwangslage innere Stro- 
mungen des Dotters und Plasmas entdeckt. Die pigmentierte Eirinde bleibt 
unverandert, der urspriingliche vegetative Pol ist dauernd durch ein weisses 
Feld gekennzeichnet. Im Ejiinneren sinkt der weisse Dotter langs der einen 
Seite nach unten ab, das braune Plasma wird gleichzeitig aufwarts geschoben. 
War antangs das weisse Feld aufwarts gerichtet, so ist der weisse Fleck nach 
Zwangslage noch makroskopisch dort wahrzunehmen; unter der hellen Rinde 
besteht aber der obere Pol aus dunklem Plasma und vice versa. Hierdurch 
wird erklart, dass die Medullarwiilste weiss erscheinen konnten. Bei diesem 
Stromungsvorgang sieht es also so aus, als ob das Ei innerhalb der Eirinde 
gedreht wird; die Polaritat wird also eigentlich im Verhaltnis zu den ver- 
schiedenen Eibezirken nicht umgekehrt. Der Vorgang ist neuerdings von 
WEIGMANN (1927) naher analysiert worden. Es erscheint aber zweckmassig, 
seine Ergebnisse erst spater (S. 97) zu referieren. 


Der stabile Charakter der Polaritat geht besonders aus Zentrifugierungs- 


versuchen hervor (vgl. unten S. 129): der Zellinhalt kann in jedem Winkel 


zur Eiachse geschichtet werden, ohne dass die Polaritat dadurch beeinfluss 
wird. Bei Verschmelzung von zwei ungefurchten Eiern behalt jedes seine 
Polaritat (z. B. CONKLIN, 1917 

Eine Angabe von TayLor, TENNENT und WHITAKER (1926) muss hier 
naher gepruft werden. Bei Eifragmenten von Lytechinus variegatus (Toxo- 
pneustes) soll die Keimachse immer senkrecht zur Schnittebene stehen. Bei 
aquatorialer Durchschneidung ist dies selbstverstandlich der Fall. Unsere Re- 
sultate der Analyse von 1/,-Larven, also von Meridionalhalften, sprechen ent- 
schieden gegen die Annahme der amerikanischen Forscher. Bei unseren 7/,- 
Larven fiel die Achse der Gastrula mit der urspriinglichen Eiachse zusammen 
(S. 64, Abb. 28). Die Furchungsbilder von Meridionalhalften, durch Ope- 
ration vor wie nach der Befruchtung erhalten, zeigten dasselbe Verhaltnis. 
Der Pigmentring erlaubte uns eine sichere Orientierung. Die abweichenden 
Ergebnisse an Lytechinus mussen auf Versuchsfehlern beruhen, denn es ist 
nicht wahrscheinlich, dass diese Art eine dermassen andersartige Konstitution 
hat. Ausserdem stiinde diese Drehung der Achse im Gegensatz zu all dem, 
was wir bis jetzt uber die Natur der Eipolaritat wissen. Es ist selbstverstand- 
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lich schwer, die Versuche zu beurteilen, wenn man das Material nicht kennt. 
Die Lytechinus-Eier wurden mittels der Richtungskoérper und der Mikropyle 
orientiert. Da die Erfahrung gezeigt hatte, dass sich die Eier innerhalb der 
Gallertschicht drehen konnten, so wurden nur solche Eier geschnitten, bei 
welchen die Richtungskérper und die Mikropyle zusammenfielen. Ist es aber 
nicht wahrscheinlich, dass dabei in einigen Fallen die Richtungskérper etwas 
in den Kanal hineinragten und von ihm festgehalten wurden, wahrend das Ei 
selbst rotieren konnte? Eine andere Moglichkeit ist, dass das Ei, nachdem es 
in richtige Lage gebracht war, sich eben im Moment des Durchschneidens 
etwas drehte. 

Bis jetzt haben wir uns nur mit der Polaritat des Eies beschaftigt. Es 
durfte allgemein gelten, dass die Polaritat der Zellen oder Zellgruppen des 
ausdifferenzierten Organismus von derselben Art ist (z. B. W1ILson, 1925). 
Als eine Ausserung der Polaritat ist das merkwiirdige Phanomen zu deuten, 
dass gedrehte Organanlagen sich oft in achsenrichtige Lage zuriickdrehen. 
Damit die Darstellung nicht zu weit fiuhrt, begnigen wir uns hier mit einigen 
Angaben aus dem Referat pE BEERs, auf welches wir verweisen (1927, S. 173 
—I81). Versuche von Harrison, BRanpT und Ruup haben gezeigt, dass die 
antero-posteriore Achse von Extremitatenknospen fruh festgelegt ist, wahrend 
die dorso-ventrale und die dorso-laterale Achse noch umkehrbar ist. In einigen 
Fallen erhielten Harrison und NicHoLas eine Zurtckdrehung anstatt in- 
vertierter Asymmetrie von rotierten Extremitatenknospen. Man kann diese 
Erscheinung so deuten, dass die gedrehten Teile danach streben, sich in das 
polare Gefalle des Organismus einzustellen. 

Wenden wir uns nun zu den Versuchen, bei welchen eine Umkehrung 
der Polaritat eines Stuckes eines Individuums moglich war. Zuerst rekapi- 
tulieren wir unsere eigenen Resultate auf diesem Gebiete, um sie dann im 
Lichte alterer Ergebnisse zu betrachten. Umkehrung der Polaritat eines ganzen 
Keimes im Verhaltnis zu der Schichtung ist nie beobachtet worden. In einem 
friihen Furchungsstadium konnten wir genau eine Halfte des Keimes inver- 
tieren. Das umgekehrte Stiick heilte ein, und aus diesem Individuum, aus zwei 
polar gegeneinander gerichteten Halften zusammengesetzt, konnte eine ein- 
heitliche, typische Larve hervorgehen (S. 74). In einem spateren Stadium, 
als ausdifferenzierte Larve, ist die Polaritat der Zellen dagegen scharf aus- 
gepragt: gegeneinander gerichtete Gipfel von Speiserohren verwuchsen nicht, 
wahrend dies der Fall war, wenn zwei Oesophagi sich in etwa paralleler und 
gleichsinnig gerichteter Lage berthrten (S. 82). Diese Befunde deuten wir 
in der folgenden Weise. Es besteht ein polares Gefalle. In frihen Stadien 
kann ein invertiertes Stiick unter Einfluss des anderen Stuckes umgestimmt 
werden. Mit fortschreitender Determination und Differenzierung wird die 


Polaritat ebenso wie andere Qualitaten an immer engere Kreise fest gebunden, 
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die reversiblen Schichten werden immer kleiner und schliesslich werden die 
Zellgruppen und Zellen endgultig polar determiniert. 

Wie stimmen nun altere Ergebnisse mit dieser Vorstellung uberein? In 
der Tat gibt es einige Beobachtungen an embryonalem Material, welche zeigen, 
dass eine Organanlage in einem frihen Stadium ihre Polaritat verandern kann. 
St6HR (1925) drehte eine Herzanlage von Bombinator im Stadium der 
offenen Medullarplatte um 180° und erhielt ein in Form und Funktion normal 
restaltetes Herz. Das gleiche Experiment im Stadium der beginnenden 


Schwanzknospe war dagegen nicht mehr mit Erfolg ausfiihrbar. EKMAN (1913, 


1922) konstatierte typische Entwicklung von Kiemen, wenn die ektodermale 
Kiemenregion im Stadium des Sichtbarwerdens von den Medullarwilsten um 
180° gedreht wurde (Rana, Bombinator). Wurde die Operation spater, im 
Stadium mit deutlichen Medullarwulsten, vorgenommen, so wuchsen Kiemen 
und Operculum in invertierter Lage. Das Mesoderm sollte keinen Einfluss 
auf die Differenzierung austben. Ahnliches fand Harrison (1921 b) bei 
Amblystoma, obwohl das Kiemenmesoderm vielleicht fruher in antero-poste- 
riorer Richtung polarisiert war. Bei Amblystoma nimmt das Rtickenmark kau- 
dalwarts an Durchmesser ab. DETWILER (1923) drehte ein Stuck mit den 
Segmenten 3, 4, 5 um, so dass sie nunmehr die Lage 5, 4, 3 einnahmen. Die 
Segmente heilten gut ein und entwickelten sich ihrer Grosse nach ortsgemass. 
Die Innervierung wurde durchaus typisch. 

Unter den niederen Tieren gibt es mehrere Beispiele von Polaritatsumkehr 
bei Stucken von ausdifferenzierten Tieren. PEEBLES (1900) vereinigte zwei 
kopflose Individuen von Hydra mit den Apicalseiten gegeneinander, dann 
wurde das eine Tier durch einen Querschnitt nahe der Verwachsungsnaht 
abgetrennt, so dass also nur ein ganz kleines Stuck zuruckblieb. Von der ur- 
sprunglich aboralen Schnittflache aus konnte nun ein Kopf geformt werden. 
Das kleine Stiick, obwohl anfangs polar verkehrt, war im wahren Sinne des 
Wortes inkorporiert worden. K1nG (1903) machte einen prinzipiell ahnlichen 
Versuch. Zwei Hydren wurden mit den aboralen Enden zur Verwachsung 
gebracht, dann beide in verschiedener Entfernung von der Naht abgeschnitten. 
An der freien Flache des gréssten Stiickes entwickelte sich immer ein Mund, 
an derjenigen der kleinen ein Fuss, also Polaritatsumkehr. Kinc fand weiter, 
dass, wenn das kleinere Stiick zu gross war, es seine eigene Polaritat behielt. 

Bei Tubularia konnten auch ganz kleine, invertierte Stucke inkorporiert 
werden (PEEBLES, 1900, 1902), wahrend etwas grossere ihre Polaritat be- 
hielten. Die Verhaltnisse bei den Hydroidpolypen sind nicht ohne weiteres mit 
denen anderer Tiergruppen zu vergleichen, weil die Polaritat bei abgetrennten 
Stammstucken sehr labil ist. Heteromorphosen durch den Einfluss der Schwer- 
kraft, des Kontaktes oder des Lichtes sind bei ihnen bekannt genug (siehe 
HERBST, 1913), sie konnen auch durch den elektrischen Strom bewirkt werden 


(LuND, 1922). 
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An einem Oligocheten, Allolobophora, von dem die vorderen 31 Seg- 
mente entfernt worden waren, transplantierte HAzEN (1899) in umgekehrter 
Lage die Segmente 3—7. Es regenerierte ein Kopf von der urspriinglich kau- 
dalwarts orientierten Flache des 7. Segmentes. Auch hier hatte sich also das 
kleine, invertierte Stiick nach dem Ganzen gerichtet. In diesem Falle konnte 
aber auch eine andere Deutung gegeben werden. Morcawn fand (1900), dass 
von einem Planaria-Kopf, hinter den Augen abgeschnitten, ein heteromorpher 
Kopf regenerierte. Wurde ein Regenwurm in der Mitte entzwei geschnitten, 
so konnte das hintere Stiick von seinem nach vorn gewandten Ende aus einen 
Schwanz produzieren (MorGan, 1899, 1902). Ein dem Hazenschen Experi- 
ment ahnlicher Versuch wurde von L. V. Morcan (1906) an Planaria aus- 
gefuhrt. Ein kurzes Stiick wurde mit seinem vorderen Ende gegen das Vorder- 
ende eines langen Stiickes zur Verwachsung gebracht. Es wurde entweder ein 
Kopf oder ein Schwanz von der freien Flache des kurzen Stiickes gebildet. 
Langere invertierte Stiicke regenerierten immer einen Schwanz, behielten also 
ihre Polaritat. Die heteromorphe Bildung eines Kopfes oder eines Schwanzes 
bei isolierten K6pfen von Planaria bzw. Hinterteilen von Allolobophora sind 
nun so gedeutet worden, dass infolge eines antero-posterioren Gefalles die 
Korperteile so verschieden sind, dass eine vordere Region nur Kopf, eine hin- 
tere nur Schwanz regenerieren kann. Es ist fraglich, welche Erklarung (die 
letztere oder die, dass das kleine umgekehrte Stiick von dem grosseren um- 
gestimmt wird) auf den Versuch Hazens zutrifft. MorGAN fand (1897), dass 
Vorderstucke von Allolobophora, die kleiner als 13 Segmente waren, nicht 
nach hinten regenerieren konnten. Es bleibt also unentschieden, ob das kleine 
invertierte Stick (Segmente 7—3), das durch die Transplantation an ein 
grosseres Stuck am Leben bleiben kann, deshalb einen Kopf gibt, weil es 
nur Kopf produzieren kann, oder ob seine Polaritat unter Einfluss des grossen 
Stiickes abgeandert wird, wie bei Planaria (L. V. Morcan), Hydra und 


Tubularia. 


Nachdem wir nun verschiedene Ausserungen der Polaritat kennen gelernt 
haben, gehen wir dazu uber, einige Ansichten uber die Natur der Polaritat 
zu prufen. 

Schon 1879 meinte Rast, dass man ,,schon in der ungefurchten Eizelle 
eine ganz bestimmte und gesetzmassige Anordnung und Verteilung der Proto- 
plasma-Partikelchen und Molekule‘’ annehmen muss. DriEscHu definierte in 
seinen fruheren Arbeiten (1893 X, 1896 b, 1899 a) die Polaritat als eine Rich- 
tungspolaritat der Teilchen, ein allgemeines polar-bilaterales Gerichtetsein der 
Teilchen. Dieser Anschauung schloss sich FiscHEL (1898) an. Driescu (1900 
a, 1902 b) gibt auf Grund seiner Isolierungsversuche zu, dass auch lokale, 
stoffliche Differenzierungen in dem Protoplasma vorkommen ; jedoch kann die 


Intimstruktur nur als ein Gerichtetsein aufgefasst werden. Nach der Drirescu- 
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schen Auffassung hangt die Entwicklungsweise von Fragmenten oder von 
Verwachsungslarven davon ab, inwieweit sich die Teilchen haben regulieren 
konnen. Einwande gegen die Anschauung einer Intimstruktur im Sinne eines 
Gerichtetseins und einer Regulation derselben haben u. a. BOVERI (1901 a), 
HEFFNER (1908), BrERENS DE HAAN (1913 a) und MANGOLD (1920) erhoben. 

Wenn wir uns eine Blastula mit polarer Intimstruktur oder Polaritat der 
Teilchen denken, misste die Polaritat der Teilchen der verschiedenen Zellen 
so gerichtet sein, wie es Abb. 49 A darstellt. Die Teilchen der animalsten und 
vegetativsten Zellen mussten gleichsinnig gerichtet sein, obwohl z. B. die ani- 


malen und vegetativen Zellen selbst in entgegengesetzter Richtung differen- 


ziert sind. In einer Gastrula miisste sich die Richtungspolaritat der Teilchen 


so verhalten, wie die Abb. 49 B es zeigt, also allerlei Winkel zur Keimachse 
bilden. Dies driickt den normalen Zustand aus, sagt man vielleicht, in diesem 
Stadium mussen die Teilchen so orientiert sein. Jawohl, aber betrachten wir 
dann eine Larve mit invertierter vegetativer Halfte. Die Polaritat der Teilchen 
in der betreffenden Blastula und Gastrula sind in der Abb. 49 C und D wieder- 
gegeben. Die Verhaltnisse bei einer */,-Larve werden in Abb. 49 E angedeutet. 
Die hypothetische Polaritat der Teilchen kann also die allerverschiedensten 
Winkel mit der Keimachse bilden. Es scheint mir unmdglich zu entscheiden, 
ob bei unseren Seeigellarven mit invertierten Korperhalften sowie in den 
iibrigen Fallen mit umgekehrten Korperteilen (bei Wiirmern, Hydroiden, 
Herzanlage und Medullarrohr bei Amphibien usw.) eine Regulation der Pola- 
ritat der Teilchen stattfindet. Gleichzeitig scheint mir aber die Annahme einer 
solchen Regulation sehr unwahrscheinlich. 

Nach alledem, was wir heute wissen, kann die Polaritat nicht (oder nicht 
bloss) durch ein Gerichtetsein der Teilchen bedingt sein. Haben wir doch 
gezeigt, welche Unterschiede im Ei langs der Achse nachweisbar sind: nur 
das animale Material kann Wimperschopf und echtes Ektoderm mit allen 
den Potenzen eines solchen liefern, das Organisationszentrum ist an die 
vegetative Halfte gebunden, bloss der vegetativste Teil enthalt Mikromeren- 
Plasma und ist zur Gastrulation befahigt. Es existiert also eine Art Schichtung 
in der Richtung zwischen den Polen. Dadurch kommen wir zu den An- 
schauungen, die von einer polaren Schichtung oder einem Gefalle sprechen. 

Bover!I (1901 a) fasst den Pigmentring als ein Symptom einer den ganzen 
Plasmakorper durchsetzenden Schichtung in animal-vegetativer Richtung auf 
und nimmt an, dass eine noch feinere Schichtung als die drei Zonen, die wir 
unterscheiden konnen, besteht. Die Schichten sind durch verschiedene physio- 
logische Zustande charakterisiert. Eine Polaritat der Teilchen ware nicht notig 
anzunehmen. Seitdem v. UBISCH (1922) ein antero-posteriores Differenzie- 
rungsgefalle im Regenwurm nachwies, ist das Wort Gefalle bei Diskussionen 
iuber Achsenverhaltnisse oft benutzt worden. Es wurde aber schon von BovERI 
(1910 a) verwendet. Bei CuiLtps obenerwahnter Lehre von den_,,axial 
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gradients“ handelt es sich um ein physiologisches Gefialle, d. h. verschiedene 
Empfindlichkeit langs der Eiachse. Morcan (1905) findet die Polaritat in 
einer stofflichen Schichtung begriindet. HEFFNER (1908) denkt sich die Loka- 
lisation bei der Entwicklung durch eine Schichtung in der Weise, dass eine 
Substanz von dem einen Pole zu dem anderen an Konzentration abnimmt. 
RUNNSTROM (1914) stellt sich auch vor, dass die Polaritit durch ein ,,Kon- 


Abb. 49. Schema der Polaritat der Teilchen. A, B eine normale Blastula bzw. Gastrula, 
C, D ein Keim mit invertierter vegetativer Halfte, E eine Halbgastrula. Nahere 
Erklarung im Text. 
zentrationsgefalle“ bedingt ist. PRziBRAM (1913) spricht von einer Kom- 

bination von Schichtungs- und Richtungspolaritat. 

WEIss (1922) schreibt: ,,Die morphologische Polaritat geht — — — 
nach dem, was wir heute wissen, doch offenbar auf eine polar ungleichwertige 
Intimstruktur — — — zuruck. Unter ,Struktur‘ ist dabei die Gesetz- 
lichkeit, nach der sich die raumliche und funktionelle Anordnung von Teilen 
unter Einflussnahme eines bereits geordneten Ausgangsmateriales vollzieht, 
verstanden.‘* Metabolic gradients machen nicht die Polaritat aus, wahrschein- 
lich sind sie nur ein Ausdruck der bestehenden Polaritat. — Harrison (1925 b) 
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meint, dass die Achsenbeziehungen einer Extremitatenregenerationsknospe auf 
irgendeine Weise in der Intimstruktur des Protoplasmas vertreten sein mussen. 
Der Faktor, der die antero-posteriore Richtung bestimmt, liegt in der Knospe 
selbst, der dorso-ventrale Faktor in der Umgebung der Knospe. 

Es ist ein Ungluck, dass niemand eigentlich weiss, was mit Intimstruktur 
gemeint ist. Ursprunglich wurde damit ein polar-bilaterales Gerichtetsein der 
Teilchen nach Driescu verstanden. Welche Bedeutung spatere Autoren in 
diesen Begriff hineinlegen, ist gar nicht klar. 

Unser heutiges Wissen genugt nicht, um die Natur der Polaritat zu ent- 


schleiern. Es gilt aber, sich auf Grund des vorliegenden Tatsachenmaterials 


eine Vorstellung von der Art dieses Phanomens zu machen, die so praktisch 


wie moglich ist und soviel wie moglich erklaren kann. Machen wir einen Ver- 
such, mit Hilfe der obenerwahnten Forschungsergebnisse und Hypothesen 
eine solche Betrachtung anzustellen. 

WILHELMI (1920) definiert die Polaritat (richtiger ware wohl zu sagen: 
die Ausserungen der Polaritat) als abhangige Differenzierung in einer be- 
stimmten Richtung des Korpers. Es fragt sich nun, wodurch diese abhangige 
Differenzierung der Achse entlang zustande kommt. Wir haben daran erinnert, 
dass die Annahme eines Gerichtetseins der Teilchen als Erklarung nicht 
ausreicht, dass sie in Widerspruch zu den Nachweisen von Schichten und 
Gefallen steht, und dass eine in allen Einzelheiten polar bestimmte Intim- 
struktur mit den bekannten Fallen von invertierter Polaritat schwer zu ver- 
einen ist. Dagegen gentigt, wie schon Boveri hervorhob, eine Schichtungs- 
polaritat des Eies, um die abhangige Differenzierung langs der Achse zu be- 
wirken. Es fragt sich nun, wie man sich die Schichtung vorstellen soll. Wie 
oben kurz erwahnt wurde, haben Zentrifugierungsversuche gezeigt, dass die 
sichtbaren Schichten keine Bedeutung fiir die Polaritat haben, weil sie in 
irgendwelche Richtung verlagert werden konnen, ohne dass die Lage der Achse 
dadurch beeinflusst wird. Dotter, Pigment und andere sichtbare Einschlusse 
ordnen sich normalerweise nur nach der Polaritat, sind also selbst keine 
Polaritatstrager. Die Polaritat muss an etwas durch die Zentrifugierung nicht 
Beeinflussbares gebunden sein. In der Tat hat ConKLIN (1917) in dem Ei von 
Crepidula ein von der Zentrifugierung unberuhrtes spongioplasmatisches Ge- 
rustwerk beobachtet und dieses als den Sitz der Polaritat angesprochen. (Solch 
ein Bau des Eies wurde schon 1875 von Pfluger angenommen: die Maschen 
eines Fadengeristes seien von Flussigkeit und groberen Kornern erfillt.) Es 
scheint mir nun sehr wahrscheinlich, dass die Eipolaritat darin besteht, dass 
solch ein plasmatisches Netz verschiedene Qualitaten langs der Achse besitzt, 
sei es, dass das Gertist auf verschiedener Hohe verschiedene plasmatische 
Konsistenz hat (welche Vorstellung der Auffassung von Schichten ent- 
spricht), sei es, dass Substanzen in verschiedenen Konzentrationen vorkommen 


(Gefalle, gradients). Prinzipiell liegt wohl kein Unterschied zwischen Schich- 
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tung und Gefalle in dieser Bedeutung vor. Eine Intimstruktur im Sinne einer 
polaren Richtung der Teilchen ist ein iberfliissiges Postulat. Mit Intim- 
struktur sollte nach unserer Darstellung nur folgendes gemeint werden: ein 
plasmatisches Geriistwerk mit verschiedenen Qualitaten in verschiedenen 
Schichten langs der Eiachse. Ein Teilchen wird dadurch polar bestimmt, dass 
es nach dem einen Pole hin eine gewisse ,,Konzentration“ findet, nach dem 
anderen Pole hin eine andere. 
Ausser den friuher erwahnten Unterschieden in Eigenschaften langs der 
Achse sprechen Beobachtungen von SPEMANN und MANGOLD (1924), GEINITZ 
(1925), BAUTZMANN (1926) und SPEMANN und GEINITz (1927) zugunsten 


der Schichtungs-Gefalle-Hypothese: Wenn ein sekundares Triton-Embryo 


durch einen Organisator induziert wird, so neigen entsprechende Organe dazu, 
sich in derselben Hohe zu bilden. Dies geschah auch, wenn Gernitz den Orga- 
nisator in polar invertierter Lage implantierte. Dasselbe geht aus unserem Ver- 
such mit umgekehrter vegetativer Halfte hervor. Auch in diesem Falle wird 
der Organisator invertiert, jedoch entwickelten sich die Organe in der rich- 
tigen Ebene. — In einer soeben erschienenen Arbeit (1927) erwahnt SPEMANN, 
dass sekundare Embryonen nicht immer mit der Keimachse gleichgerichtet 
sind, wie Cui_ps Lehre von gradients erfordert. Eine solche Struktur ,,mag 
vorhanden sein und mitwirken. Sie ist aber sicher nicht ausschlaggebend.“ Die 
sekundare Anlage kann sogar senkrecht auf der primaren stehen. Daraus folgt, 
dass der Organisator eine Langsstruktur hat besitzen mussen. 

Hier wollen wir die scheinbare Invertierung der Polaritat bei Frosch- 
eiern in Zwangslage nochmals kurz erdrtern. WEIGMANN (1927)' meint, dass 
die Region des grauen Halbmondes nicht verlagert wird. Er weist nach, dass 
der Urmund immer in dem Teil des grauen Halbmondes auftritt, der an den 
weissen Dotter grenzt. In vielen Fallen kann der weisse Dotter im Verhaltnis 
zum Halbmonde so verlagert werden, dass tberhaupt kein Urmund gebildet 
werden kann. Die Konkavitat des Urmundes ist nach der grossten Ansamm- 
lung des weissen Dotters gerichtet. Da der graue Halbmond, der dem Organi- 
sationszentrum entspricht, eine unveranderliche Lage hat, so ist also das 
Zentrum fest lokalisiert, besitzt aber keine unabanderliche Polaritat — also 
ahnlich wie bei den im vorigen Absatz erwahnten Versuchen von GEINITZ 
und mir —, weil die Urmundlippe, mithin auch die Einrollung und die weitere 
Entwicklung, von der Schichtung des Eies abhangig ist. Die animal-vegetative 
Schichtungsfolge scheint also auch hier nicht umkehrbar zu sein. Im Froschei 
sollte folglich die Polaritat nicht an ein unabanderliches Gerustwerk gebunden 
sein, sondern sich auf die verschiebbaren Schichten grunden. 

Die Ergebnisse betreffs der Ruckdrehung von rotierten Anlagen und des 
Inkorporierens von umgekehrten Korperteilen lassen sich mit der Schichtung- 
Gefalle-Hypothese gut vereinen. Im ersteren Falle ist das gedrehte Stiick be- 


1 Neuerdings auch HAMMERLING (1927) 
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strebt, sich in richtiger Lage in das Gefalle einzustellen, im letzteren Falle kann 
das Gefalle des invertierten Teiles umgestimmt werden, sich nach den Kon- 
zentrationsabstufungen des grosseren Stiickes regulieren, falls das kleine Stiick 
nicht zu gross ist (vgl. oben bei Hydroiden und Wiirmern). Werden die Ge- 
falle-Differenzen nach einer Inversion zu gross, so kann ein Ausgleich nicht 
stattfinden. Hier erwahnen wir noch einmal die Auffassung, dass infolge eines 
antero-posterioren Gefalles eine Region nur Kopf, eine andere nur Schwanz 
regenerieren kann, unabhangig von der polaren Richtung. 


Anhangsweise soll bemerkt werden, dass MANGOLD (1925 a) eine andere 


Erklarung fur die Polaritatsumkehr bei Regenwurm, Hydra etc. gegeben hat. 


HAMMERLING (1924) hat gefunden, dass die Fahigkeit zur Regeneration und 
Knospung bei dem Oligochzten Aeolosoma an das Vorhandensein grosser, stark 
farbbarer Zellen, Neoblasten, gebunden ist, welche unter starker Vermehrung 
an die Wundstelle wandern und die neuen Gewebe bilden. — Ahnliche Zellen 
sind neuerdings von SPEK (1927) bei Clavellina beschrieben worden. — 
MANGOLD meint wahrscheinlich, dass die Neoblasten sich bei der Bildung des 
Regenerationsblastems revers orientieren (,,Manche Falle von Polaritats- 
umkehr konnten bei dieser Entstehung des Regenerationsblastems eine Er- 
klarung finden.‘‘). 

Die Inkorporierung einer invertierten animalen oder vegetativen Keim- 
halfte beim Seeigel wird nach der Gerichtetsein-Hypothese durchaus unver- 
standlich, lasst sich aber durch die Annahme eines Gefalles gut erklaren. 
Das eine Mal werden die Teilchen nach der Polaritat der nicht umgekehrten 
animalen Halfte umgeordnet, ein anderes Mal nach derjenigen der nicht um- 
gekehrten vegetativen. Beide Halften miissen also polar gleich stark sein. Aber 
warum wird die Polaritat immer durch das nicht invertierte Stuck bestimmt? 
Sie konnte sich doch ebensowohl nach derjenigen der invertierten Halfte um- 
ordnen. Die Gefalle-Hypothese gibt auf diese Frage eine klare Antwort. 
Denken wir uns ein Gefalle vom animalen Pole ab durch die Zahlen 100—1 
ausgedruckt, die Halften haben also die Konstitution loo—51, 50—1. Bei Um- 
kehrung der animalen bzw. vegetativen Halfte erhalten wir die folgenden Ver- 
haltnisse: 51—100, 50—1 bzw. 100—51, O—51. Eine Umstellung des Gefalles 
innerhalb der Konzentrationen 100—1 lasst sich deutlicherweise nur dann aus- 
fuhren, wenn die nicht umgekehrte Halfte unverandert bleibt. Sollte das Ge- 
falle sich aber nach dem invertierten Stuck neu einstellen oder etwa einen 
Mittelweg einschlagen, dann misste die hundertgradige Skala uberschritten 
werden, d. h. wir miuissten Konzentrationen uber 100 bzw. unter I annehmen, 
was aber zu absurd ware! Verschiebungen innerhalb einer Skala sind wohi 
denkbar, ein Uberschreiten der absoluten Pole ist aber zu unwahrscheinlich. 

Es bleibt uns jetzt die Frage ubrig, ob die Zellpolaritat des ausdifferen- 
zierten Tieres derselben Art wie die Polaritat im Ei ist. Nach der Schichtungs- 


Gefalle-Hypothese sollte das Plasma einer Zelle eine gewisse ,,Konzentration* 
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besitzen, eine vegetativwarts davon gelegene eine andere. Unsere Beobach- 
tungen, dass nur gleichsinnig gerichtete Oesophagi verschmelzen konnen, 
sprechen nun entschieden dagegen, dass die Verhaltnisse hier derselben Art 
wie im Ei sind. Die Zellen im Oesophagus miissen viel scharfer polar bestimmt 
sein, als dies nur durch ein Gefalle bedingt werden kann. Durch die Moglich- 
keit, in friihen Stadien Organanlagen zu invertieren (Herz, Kiemen, Rucken- 
mark), was spater nicht geht, ist bewiesen, dass die Polaritat in gleicher Weise 
wie andere Qualitaten wahrend der Entwicklung immer starker festgelegt 
wird, Die Polaritat wird immer engeren Wirkungskreisen vorgeschrieben, die 
,ochichten“’, die umkehrbar sind, werden immer dunner. Schliesslich werden 
sogar Zellgruppen und die einzelnen Zellen in jeder Hinsicht so fest polar 
bestimmt, dass wir jetzt von irreversibel polar gerichteten Zellen sprechen 
konnen. In dem ausdifferenzierten Organismus wurde also der Gedanke an ein 
Gerichtetsein der Zellen zu Recht bestehen. 

Diese schrittweise Einengung der umkehrbaren Gebiete erstreckt sich un- 
gleich weit bei verschiedenen Tiergruppen. Die ausdifferenzierten Hydroiden 
und Wiirmer, bei welchen noch ein Stiick des Korpers sich invertieren lasst, 
befinden sich betreffs ihrer ,,Polaritat“’ in etwa demselben Stadium wie ein 


sich furchendes Seeigelei oder eine Triton-Neurula. 
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Abb. 50. Schema der Radiarpolaritat bei Keimen mit einer invertierten Halfte. Dic 
urspringliche Aussenseite mit dickem Strich gezogen. B hypothetisches Stadium, das 
nicht verwirklicht wird. 

Unsere Invertierungsversuche haben uns eine Erscheinung gezeigt, die 
nicht von dem Begriff Polaritat, auch nicht von der Annahme eines dorso- 
ventralen oder rechts-linken Gefalles gedeckt wird. Wenn eine Halfte umge- 
kehrt wird (Abb. 50 A), so schliesst sie sich nicht direkt an die Bildung einer 
Blastula an — in dem Falle sollte die Blastula so wie Abb. 50 B aussehen —, 
sondern erst nach einem Umweg iiber ein Miitze-Stadium (vgl. S. 69) wird 
eine einheitliche Blastula gebildet (Abb. 50 C, D), wo das urspriinglich nach 
aussen hin gelegene Material auch jetzt der ausseren Schicht angehort. Da 
dies nicht nur fiir animale und vegetative, sondern auch fiir meridionale 
Halften gilt, stehen wir hier vor dem Ausdruck einer Radiarpolaritat. 

Schon BoveERI (1901 a) sprach die Vermutung aus, dass auch eine radiare 
Schichtung angenommen werden muss. Der Pigmentring ware ein Symptom 
dafiir. RuNNsTROM (1925 e, S. 70) hebt hervor, dass in den einzelnen Fur- 


chungszellen nicht nur eine mit der Eiachse gleichgerichtete Polaritat vor- 
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handen ist, sondern dass gewisse Differenzen zwischen dem ausseren und dem 
inneren, gegen den zentralen Hohlraum gewandten Teil der Zellen bestehen. 
Ein Ausdruck fur diese radiale Polaritat ist, dass bei mit kaliumfreiem See- 
wasser behandelten Seeigeleiern die ausseren Teile der Zellen ein dichteres 
Plasma als die der inneren besitzen, dass der Amphiaster oft naher der 
ausseren Oberflache liegt usw. 

Einen radiaren Bau finden wir besonders bei den zentrolecithalen Eiern, 
bei den alecithalen z. B. unter Ctenophoren und Hydromedusen. Die im 
Dunkelfeld griinleuchtende Aussenschicht des Beroé-Eies gelangt nach kompli- 
zierten Stromungen in die Mikromeren (SPEK, 1926, dort auch fruhere Lite- 
ratur), so dass also der sichtbare radiare Bau des Eies nicht auf die Fur- 
chungszellen uberfthrt wird. Ahnliches gilt betreffs der Hydromedusen-Eier 
(Geryoniden, Maas, 1901), wo die verschiedenen Plasmaarten bei der De- 
lamination getrennt werden. Durch eine persistierende morphologische Radiar- 
polaritat sind dagegen die Eier zweier Seesterne gekennzeichnet, namlich die 
von Astropecten (HORsTADIUs, 1926) und, weniger ausgepragt, die von Aste- 
rias (SCHAXEL, 1914). Eine Schicht dichten Zytoplasmas umschliesst eine 
zentrale, schhwammartige Plasmamasse. Man vergleiche damit die RUNNSTROM- 
sche (l.c.) Beobachtung einer peripheren, dichteren Schicht bei Seeigeleiern 
in K-freiem Medium. 

Die Radiarpolaritat aussert sich also erstens darin, dass die Kriummungs- 


tendenz eines Fragmentes nicht reversibel ist. Zweitens ist wohl anzunehmen, 


dass durch sie die Differenzierungsrichtung der Blastulazellen bestimmt wird, 


namlich in der Weise, dass die zilienbekleidete Seite der Zellen immer aus 
dem periphersten Material gebildet wird usw. Die Radiarpolaritat scheint aus- 
gepragter als die animal-vegetative Polaritat zu sein. 

Unsere Kenntnisse von dieser Erscheinung sind nicht gross genug, um 
sie naher diskutieren zu konnen. Man muss sich fragen, was eigentlich ge- 
schieht, wenn zwei ungefurchte Eier verschmelzen und sich als einheitliches 
Riesenei furchen (SCHLEIP, 1924, bei Ascaris, wenn die Achsen gleichgerichtet 
waren)? Kommt dann eine Umordnung in den verschmolzenen Teilen zu- 
stande? Welche Bedeutung hat die Radiarpolaritat in dem ausdifferenzierten 
Organismus? Da sind wohl alle Epithelien usw. radiarpolar bestimmt — wir 
erinnern an die misslungenen Versuche, die radiare Polaritat einer Hydra 
durch Umsttlpung zu invertieren (NusssBaum, 1887, 1891, IscHIKAWA, 1890, 
WETZEL, 1898) — aber wie verhalten sich die Zellen eines Regenerations- 
blastems? Bei Untersuchung der letzteren Frage muss beachtet werden, dass 
eine Invertierung eines Blastems in der Weise, dass die fruhere Spitze nach 
innen gewandt wird, nur eine medio-laterale Umkehrung, also eine Invertie- 
rung der Rechts-links-Achse, bedeutet (vgl. Kurz 1922). Eine Radiar- 
polaritat einer Regenerationsknospe ist wahrscheinlich gegen ihr eigenes 


Zentrum oder ihre eigene Achse gerichtet. 
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Zusammenfassung. 


Auf Grund fritherer Ergebnisse und Vorstellungen sowie eigener Be- 
obachtungen wird die Polaritat in der folgenden Weise aufgefasst. 

Im reifen Seeigelei sind das Organisationszentrum und verschiedene Dif- 
ferenzierungspotenzen in einer bestimmten Reihenfolge in animal-vegetativer 
Richtung geordnet. Man kann von einer Schichtung oder einem Gefialle 
sprechen, bedingt durch ungleiche Plasmaarten oder durch Konzentrations- 
unterschiede. Die Hypothese von einem Gerichtetsein der Teilchen wird ab- 
gelehnt. In einem fruhen Furchungsstadium kann sogar der halbe Keim polar 
invertiert werden — auch die das Organisationszentrum enthaltende vegetative 
Halfte —, und doch entwickelt sich eine typische Larve. Es wird angenommen, 
dass solch eine Invertierung nur innerhalb gewisser Grenzen im Hinblick auf 
die Konzentrationsunterschiede ausgefiuhrt werden kann. 

Bei der fortschreitenden Aufteilung des Keimes in immer engere Wir- 
kungskreise werden auch die polar reversiblen Bezirke immer kleiner, die 
Polaritat wird allmahlich so fest determiniert, dass z. B. in der ausdifferen- 
zierten Larve nur polar gleichsinnig gerichtete Organe verschmelzen konnen. 

Ausser der animal-vegetativen Polaritat existiert eine Radiarpola- 


ritat des Eies, die sich nicht invertieren lasst. 


B. UBER ORGANISATIONSZENTREN. 


Schon 1901 (a) sprach Bovert den Gedanken aus, dass die erste Diffe- 


renzierung an einem Punkte leichter einsetzt als an allen anderen. ,,Hat hier 


die Differenzierung begonnen, so werden von hier aus alle anderen Bereiche 
durch eine Regulation in ihrer Rolle bestimmt.‘ Diese Hypothese von einem 
,, Vorzugsbezirk*‘ ist mit unseren jetzigen Vorstellungen uber ein ,,Organi- 
sationszentrum“ identisch. 

DriEscH (1902 b) spricht von einem Wettstreit der Vegetativpole bei Ver- 
lagerung: ,,[st durch diese Versuche das ,Vegetativste‘ getrennt, so sucht 
jeder seiner Theile zu determinieren und determiniert auch wirklich zum min- 
desten Darm- und Mesenchymanlage.** 

Der erste Nachweis eines organisierenden Bereiches durch Transplan- 
tation wurde 1907 von Lewis geliefert. Er verpflanzte ein Stuck der oberen 
Urmundlippe von Rana palustris in die Oticalregion eines anderen Embryos 
und erhielt Induktion von Medullarrohr, Chorda und Somiten. Der ,,Organi- 
sator‘‘-Begriff wurde aber erst von SPEMANN eingefuhrt (1921, Nachtrag, 
SPEMANN und MANGOLD 1924), u. a. auf Grund der folgenden Tat- 
sachen. Das vordere Medullarplattenmaterial konnte noch indifferent 
sein, wenn das hintere schon determiniert war. Es sah aus, als ob 
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ein Determinationsstrom von der dorsalen Urmundlippe ausginge. Dies 
wurde durch die folgenden Experimente bestatigt. Eine animale Halfte 
einer Triton-Gastrula wurde um go° oder 180° gedreht. Der animale 
Teil der typischen Medullarplatte wurde nun von atypischem Material gebildet, 
wahrend das prasumptive animale Medullarplattenmaterial eine andere Ver- 
wendung fand (Spemann, 1918). Zwei Rechts- oder zwei Linkshalften von 


Triton-Gastrule wurden polar gleichsinnig gerichtet, folglich mit den halben 


Urmundlippen in einiger Entfernung voneinander zur Verwachsung gebracht. 


Jede halbe Lippe erganzte sich aus dem angrenzenden indifferenten Material, 
und ein Verwachsungszwilling entstand (SPEMANN, 1918). 1924 konnten 
SPEMANN und Manco tp durch Implantation eines Stiickes aus der 
oberen Urmundlippe an eine undifferenzierte Stelle eines anderen Keimes die 
Bildung einer sekundaren Embryoanlage bewirken. Die Wirkungsweise des 
Organisators wurde in den letzten Jahren von der SPEMANNschen Schule ein- 
gehend analysiert. Es sei hier auf das Referat von DE BEER (1927) und auf 
die Arbeiten von SPEMANN und GEINITz (1927) und SPEMANN (1927) ver- 
wiesen. 

Neuerdings hat BRACHET (1927) einen Vergleich zwischen der Entwick- 
lung der Anuren und derjenigen der Urodelen angestellt. Er findet grosse 
Ahnlichkeiten. Der mittlere Abschnitt der grauen Sichel soll sich bei Rana 
fusca wie ein Organisationszentrum verhalten, aber sein Induktionsvermogen 
kann sich nur auf schon vorher bestimmtes Material erstrecken. Die Unter- 
schiede sind hauptsachlich chronologischer Natur, indem die Lokalisation der 
Anlagen bei den Anuren fruh festgelegt ist, bei den Urodelen bis zur Gastru- 
lation labil bleibt. 

Auch bei einem Insektenei ist ein Organisationszentrum entdeckt worden. 
SEIDEL (1926) fand, dass zur Zeit der superfiziellen Furchung die vorderen 
Teile des Eies der Libellulide Platycnemis pennipes bei der Bildung der Keim- 
anlage von den hinteren Teilen des Eies abhangig sind. Durch Einschntrung 
und Brennung konnte er die Lage des Organisationszentrums feststellen und 
die von ihm ausgehende fortschreitende Determination sehr schon nachweisen. 

Auf Grund seiner Keimverschmelzungen (1925 b) und seiner Ope- 
rationen an Lithiumlarven (1925 c) kommt v. UsiscH zu dem Schluss, es 
existiere kein Organisationszentrum am vegetativen Pole des Seeigelkeimes. 
Er stiitzt seine Auffassung auf die folgenden Tatsachen. 1. Verschmolzene 
Halbkeime, durch die Vereinigung eines blaugefarbten und eines ungefarbten 
Halbkeimes (isolierter 1/,-Blastomeren) entstanden, gastrulierten von zwei 
Punkten aus. Obwohl das Ektoderm des einen Partners (S. 485, Z. 18, 1925 ¢c 
steht ,,Entoderm“, was aber Druckfehler fur ,,Ektoderm” sein muss) un- 
mittelbar an den Darm des anderen grenzt, so unterbleibt doch die Invagination 
und Entodermdifferenzierung des Ektoderms. ,,Also ist auch von einer Um- 


determinierung ectodermalen Materials keine Rede, obgleich in den erwahnten 
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Versuchen die Vegetationsanlage halbiert war, also das Bestreben nach Er- 
ganzung wie bei den median getrennten und nach Drehung um 180° (des einen 
Partners) wieder vereinigten Keimen Spemanns vorhanden sein sollte.’ — 
2. Blastule mit durch Lithium-Behandlung vergréssertem Entodermbereich 
wurden aquatorial geschnitten. Nach Spemanns (SPEMANN und MANnGoLp 
1924) Definition des Begriffes Organisationszentrum kann durch Unter- 
brechung des raumlichen Zusammenhanges zwischen dem vermuteten Zentrum 
und dem indifferenten Material ermittelt werden, ob wirklich das Zentrum 
organisierend wirkt. v. UpiscH meint nun, dass solch eine Trennung bei 
den animalen Lithium-Halften vorliegt. Der vegetative Teil wird ja entfernt, 
jedoch lauft die Entomesodermdifferenzierung selbstandig ab. Es kénne also 
ein keimblattdeterminierendes Organisationszentrum am vegetativen Pole 
nicht vorhanden sein. Den Einwand, dass die Determination zur Zeit der 
Operation schon abgeschlossen sein konnte, entkraftet er durch den Nach- 
weis, dass entodermisiertes Ektoderm in Ektoderm zuriickverwandelt werden 
kann. 

Durch unsere aquatorialen Durchschneidungen von Seeigelkeimen ver- 
schiedener Stadien (S. 33 ff.) wurde nun die Unterbrechung des raumlichen 
Zusammenhanges zwischen dem vermuteten Zentrum und dem ,,indifferenten“ 
Material ausgefuhrt. Es ergab sich, dass aus den animalen Halften, die durch 
fruhzeitige Operation gewonnen wurden, nur Dauerblastule entstanden, dass 
aber nach spaterer Trennung sowohl Stomodeum als auch Flimmerband aus- 
differenziert werden konnten. Ein Determinationsstrom geht also von den vege- 
tativen Halften aus. — Bei unseren Versuchen mit unharmonisch zusammen- 
gesetzten Keimen (S. 76) wurde ein Stiick Entodermmaterial mit pra- 
sumptivem Ektoderm zusammengebracht. Wir konnen also hier von einem 
,,Organisator“ im Sinne SPEMANNs sprechen, d. h. wir haben ein Stick aus 
dem vermuteten Organisationszentrum in ,,indifferentes‘ Material einge- 
pflanzt. Ein Teil des Ektodermmaterials wurde entodermisiert, und es ent- 
wickelten sich harmonische Larven (Versuche k und /). 

Auf zweierlei Weise konnte also das Vorhandensein eines Organisations- 
zentrums in der vegetativen Halfte des Seeigelkeimes nachgewiesen werden. 

Unsere Analyse gab uns auch Klarheit dariiber, wie v. UBiscu zu so ab- 
weichenden Ergebnissen kam: wenn die Proportion zwischen prasumptivem 
Ento- und Ektoderm normal ist — und das war bei v. Usiscus Versuchen 
der Fall —, so wird nur das prasumptive Entoderm invaginiert (vgl. die 


1/,-Larven S. 62, von Verwachsungszwillingen nach 


Gastrulation von 
Die zweite Stutze zugunsten der v. Ustscuschen Auffassung fuhrt uns 
zu einer Diskussion tiber die Lokalisierung des Organisationszentrums und 
uber die Abhangigkeit seiner Funktion von seiner Quantitat. Bei Triton 


tematus hat BAUTZMANN (1926) die Ausdehnung des Organisationszentrums 
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festgestellt. Eine derartig genaue Abgrenzung des Zentrums liegt fur das See- 
igelei nicht vor. Unsere Versuche haben jedoch einige Tatsachen betreffs der 
Ausdehnung des Zentrums zutage gefordert. Trotz der Entfernung der vege- 
tativen Kalotte und auch des unteren Teils der pigmentierten Region des 
Paracentrotus-Eies konnen typische Plutei gebildet werden. Die organisie- 
rende Kraft ist also nicht oder nicht nur an den vegetativsten Abschnitt ge- 
bunden. Betreffs der notigen Quantitat vegetativen Materials wurde ermittelt, 
dass eine halbe vegetative Halfte einen Ganzkeim, eine ganze vegetative Halfte 
einen um 50 ¥% vergrodsserten Ganzkeim organisieren kann. Ahnliches berichten 
MANGOLD (1920) und MANGOLD und SEIDEL (1927) von Triton: sie fuhrten 
Verschmelzungen im Zweizellenstadium aus und konnten Organisation durch 
Zentren sowohl von doppelter als auch von halber Grosse wahrnehmen. Bei den 
obenerwahnten Experimenten von SPEMANN und BauTzMANN wurde [nduktion 
durch ganz kleine Implantate hervorgebracht. Unsere Versuche am Seeigel- 
keim haben ergeben, dass ganz kleine Stiickchen von Entodermmaterial nicht 
organisieren kénnen. Wenn Keime nicht genau aquatorial, sondern schrag 
geschnitten wurden, so invaginierte ein sehr kleiner Urdarm (Abb. 11 B). 
Er wurde aus prasumptivem Entoderm gebildet. Es fragt sich nun, ob dessen 
Quantitat zu gering war, um als Organisator zu dienen, oder ob das Organi- 
sationszentrum sich nicht so weit animalwarts erstreckt. Eine entscheidende 
Antwort konnen wir jetzt nicht geben. (Der Einwand, dass das Ektoderm 
schon vor der Operation determiniert sei, kann nicht aufrechterhalten werden, 
weil auch vor der Befruchtung oder vor der ersten Teilung operierte Eier 


dasselbe Phanomen zeigen [S. 33, 34]-) MANGOLD und SEIDEL (1927) fanden 


2 
Kimmerbildungen, die aus kleinen, lateralen Organisationszentrumstucken 


hergeleitet wurden. Der Umstand, dass weniger Kummerbildungen beobachtet 
wurden, als bei diesen Verschmelzungstypen eigentlich zu erwarten waren, 
konnte nach ihnen die Annahme stiitzen, dass eine gewisse Quantitat von 
Organisatormaterial notwendig ist, damit die organisierende Kraft sich aus- 
wirken konne. — Die angeftthrten Tatsachen deuten darauf hin, dass das 
Organisationszentrum ziemlich diffus in der vegetativen Halfte verbreitet ist: 
jedenfalls ist es nicht auf den vegetativsten Bereich beschrankt. 

Kehren wir jetzt zu den v. Usiscuschen Befunden zurtck. Wir lenken 
die Aufmerksamkeit darauf, dass v. UsiscH von dem Nichtvorhandensein 
eines Organisationszentrums an dem vegetativen Pole spricht. Da 
wir nachgewiesen haben, dass das Zentrum nicht an den vegetativen Pol 
gebunden ist, sondern sich wahrscheinlich uber das ganze Entodermmaterial 
erstreckt, so braucht eine Trennung des entodermalen Randmaterials von dem 
vegetativsten Material keine Trennung eines indifferenten Materials von dem 
Organisator zu bedeuten. Alles prasumptive Entoderm oder entodermisierte 
Ektodermmaterial differenziert sich in Entoderm, sofern nicht durch Weg- 
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nahme von animalem Material das Entodermmaterial regulatorisch in Ekto- 


derm verwandelt wird (isolierte vegetative Halften [S. 41], die isolierten 


vegetativen Halften von Lithium-Larven [v. UBiscu, 1925 c]). 

Die Tatsachen, welche erklaren, dass v. Usiscu zu einem anderen Schluss 
als wir gekommen ist, sind also erstens, dass Ektoderm nur dann entodermi- 
siert wird, wenn anfangs zu wenig Entodermmaterial vorhanden ist, zweitens, 
dass ungefahr der ganze entodermale Bezirk, also nicht nur der vegetative 
Pol, als Organisationszentrum wirkt. 

setreffs der Natur und Wirkungsweise des Organisationszentrums er- 
innern wir an die im vorigen Kapitel erwahnte Tatsache, dass die Polaritat 
des Zentrums nicht festgelegt ist, da eine polar invertierte, vegetative Halfte 
sich an der Bildung einer typischen Larve beteiligen kann. Auch sei hervor- 
gehoben, dass die Organisation nicht durch ,,Unterlagerung’ bewirkt wird, 
weil ja eine Exogastrula sich hinsichtlich des Ektoderms und des Skeletts 
typisch entwickeln kann (DriEscu, 1893 VII). 

Ausser den genannten embryonalen Organisationszentren kann man auch 
bei Regeneration von solchen sprechen. Es ist von vielen Autoren hervor- 
gehoben worden, dass die Ausdifferenzierung eines Regenerationsblastems eine 
wahre Entwicklung darstellt. HARRison hat gezeigt, dass die Bildungsfahig- 
keit fur ein Organ von einem Zentrum aus peripher abnimmt (Extremitat, 
1918, Balanzierstange am Kopf von Urodelenlarven, 1925 a). Dass ein Organi- 
sator bei der Regeneration wirkt, wird durch zwei Arbeiten von GUNTHER 
HeRtTWIG (1927) und Wetss (1927) klar gezeigt. Der erstgenannte konnte 
durch Transplantation von haploidkernigen Armen auf diploide Wirtstiere 
und Studium des Regenerates, wenn solch ein Arm amputiert wurde, be- 
weisen, dass die Regeneration aus Zellen in loco vor sich gehen kann, dass 
also die Ausdifferenzierung nicht von eingewanderten Zellen, denen verschie- 
dene Fahigkeiten innewohnen, abhangig zu sein braucht. Schon friher hatte 
WEIss (1925) nachgewiesen, dass bei Organregeneration nicht Gleiches aus 
Gleichem gebildet wird (Knochenentwicklung im Regenerat einer entknécher- 
ten Extremitat). In seiner letzten Arbeit (1927) verpflanzt er ein Schwanz- 
blastem in die Schultergegend. Ein altes Blastem entwickelt sich herkunfts- 
gemass als Schwanz, ein junges dagegen kann sich ortsgemass als Extremitat 
herausdifferenzieren. Aus alledem geht hervor, dass aus einem gleichartigen, 
indifferenten Material in loco ein harmonisches Gebilde infolge der organi- 
sierenden Fahigkeit der Umgebung entsteht. Das Blastem entwickelt sich 
,organisatorgemass’, wenn es zur Zeit der Transplantation nicht zu weit- 
gehend determiniert war. 

Im Anschluss an diese Befunde uber die Einwirkung eines Organisations- 
zentrums auf indifferentes Material sollen hier einige terminologische Fragen 
erortert werden. WEISS (1925, 1926, 1927) findet es unmoglich, von einer 
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Omnipotenz der Zellen im alten Sinne zu reden, dann sollten namlich alle 


Fahigkeiten nebeneinander praformiert liegen und nur eine gewisse latente 


Fahigkeit unter vielen praformierten erweckt werden. Vielmehr sind die 
Materialteile nullipotent, werden an Ort und Stelle determiniert. Ein an und 
fur sich zu Gestaltung unfahiges Material wird organisiert. Im ersteren Falle, 
nach der alten Auffassung, ,,.konnte der Teil viel, weil er viel wiisste, im letz- 
teren Fall konnte er viel lernen, weil er noch nichts wiisste‘’ (WEIss, 1926). 
In dieser Weise ,,lasst sich eine Trennung innerhalb des Potenzbegriffes her- 
leiten in ,Organisationspotenz‘ (Determinationsfahigkeit) und ,Differenzie- 
rungspotenz‘ (Fahigkeit zu determinationsgemasser Reaktion)“‘ (WEISS, 1927). 
Dieser auf den Organisatorbegriff begriindeten Distinktion werden wir uns im 
folgenden anschliessen. 

Eine besondere Terminologie hat Wetss auch betreffs der progressiven 
Determination vorgeschlagen. Er schreibt (1924, S. 78): ,,Das Bildungs- 
material des in die Entwicklung eingehenden Keimes enthalt als ganzes eine 
bestimmte Bildungsfahigkeit seiner selbst; den einzelnen Keimteilen ist aber 
dabei ihr Bildungsgang noch nicht Teil fiir Teil vorgezeichnet. Schon dieses 
urspriingliche, das Material noch einheitlich beherrschende Geschehen ist 
typisch axial heteropolar vorzustellen. Einer inneren Dynamik folgend, beginnt 
der einheitliche ,Wirkungskreis‘ bald in Teilwirkungskreise zu zerfallen: 
— — — Von jetzt ab agiert nur mehr jeder Teilwirkungskreis einheitlich, 
zerfallt allmahlich weiter, und so geht das Spiel fort. Die ,Wirkung‘ der 
Wirkungskreise besteht in der Festlegung von Unterwirkungskreisen nachst 
niederer Grossenordnung. — — — Determination ist auf friheren Stufen 
also in erster Linie Vermittlung von weiterer Determinationsfahigkeit an das 
Determinat.~ Ausserdem hat WeIss (1925, 1926) den Begriff ,,Feld“ ein- 
gefuhrt: ,,Ein organisationsfahiges, also selbst — wenn auch nur latent — 
organisiertes Materialganzes bezeichne ich als ,\Wirkungskreis'‘; die Ge- 
samtheit und Einheit von typisch angeordneten Wirkungs- 
moglichkeiten darin als sein .Wirkungsfeld‘, spezieller als ,Orga- 
nisations‘- oder ,Determinationsfeld‘ (WetIss, 1926). 

Es scheint mir, dass nach den obigen Definitionen die Begriffe Wirkungs- 
kreis und -feld nicht ganz scharf prazisiert, sondern schwer auseinanderzu- 
halten sind, eine Schwierigkeit, die auch WErIss selbst nicht entgangen ist. So 
schreibt er z. B. 1925, S. 389: ,,Es ist anzunehmen, dass das Feld ,Extremitat' 
dabei zunachst Unterfelder, wie: ,Skelett‘, ,Muskulatur‘ usw. schafft, und dass 
erst dann in diesen einzelnen weitere Unterteilung nach Wirkungskreisen 
erfolgt, also der Wirkungskreis ,Skelett‘ weiter in ,Humerus‘, ,Ellbogen- 
gelenk‘, ,Radius’ usw., ,Muskulatur’ in die Felder ,Anconzus‘, ,Biceps‘ usw. 
zerfallt.““ Hier werden Kreis und Feld abwechselnd und mit anscheinend 


gleicher Bedeutung benutzt. 
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Immerhin sind die Begriffe Wirkungskreis und -feld meiner Meinung 
nach sehr praktische Ausdriicke, wenn sie nur klar definiert werden. Mit Wir- 
kungskreis sollte meines Erachtens und im Anschluss an das obenstehende 
Zitat WeIss’ (1926) ein Keimbezirk gemeint werden, der unter dem Einfluss 
derselben organisierenden Wirkungen steht. Ein Wirkungskreis besteht also 
aus einem Keim oder Keimbezirk mit den den Materialteilchen eigenen Diffe- 
renzierungspotenzen und mit der ihm innewohnenden Organisationspotenz. 
Wahrend der Entwicklung setzt eine ,,Aufteilung und Einengung“ (WErIss) 
des Wirkungskreises in sekundare, tertiire usw. Kreise ein, also gehen ge- 
wisse Bezirke von abhangiger zu selbstandiger Entwicklung tuber, d. h. nach 
WEIss (1924), wenn die Differenzierungsrichtungen der Teile mehr und mehr 
fixiert werden, so werden sie vor der Einwirkung anderer Kreise sicher. 

Wenn die Organisationspotenzen zu Beginn der Entwicklung an ein 
Zentrum gebunden sind, muss der Organisationsstrom sich wahrend der Ent- 
wicklung ausbreiten, um auf alle Teile des Keimes einwirken zu konnen. 
Betreffs des Seeigeleies wissen wir nicht, ob sein Organisationszentrum eine 
Struktur besitzt, so dass qualitativ verschiedene Strome sich in verschiedene 
Richtungen hin ausbreiten. Wenn nun statt dessen der Determinationsstrom 
in allen Richtungen gleichartig ist, wie werden dann verschiedenartige Partial- 
zentren (Organisations- oder Determinationsfelder) geschaffen? Das Seeigel- 
ei ist nicht uberall gleichartig gebaut. Wir wissen, dass die Differenzierungs- 
potenzen langs der Eiachse ungleich verteilt sind. Es existieren wahrscheinlich 
auch Gefalle in dorsal-vegetativer Richtung sowie von links und rechts (im 
Amphibienkeim ist eine derartige Verteilung von Differenzierungspotenzen 
nicht genau festgestellt worden). Weil der Organisationsstrom nicht gleich- 
artige Bezirke trifft, sondern sich in einem System sich kreuzender Gefalle 
ausbreitet, werden sich verschiedene. Vorgange in verschiedenen Teilen des 
Keimes abspielen. Dank der Wirkung des Organisationsstromes werden neue 
Teile ihrerseits befahigt, als Partialzentren (Organisations- oder Determi- 
nationsfelder) zu wirken. Man kann sich vorstellen, dass infolge der Wechsel- 
wirkungen zwischen dem Organisationsstrom und den ungleichwertigen Keim- 
bezirken qualitativ ungleiche Partialzentren aktiviert werden. Geben wir ein 
konkretes Beispiel. Die isolierte animale Halfte eines Seeigeleies ist zwar 
differenzierungsomnipotent, besitzt aber keine Organisationspotenz. Sie wird 
zu einer Dauerblastula. Nimmt man die Isolierung zu Beginn der Gastrulation 
vor, hat der Determinationsstrom schon die animale Halfte erreicht. In dem 
noch undifferenzierten Epithel ist jetzt etwas vorhanden, was friher nicht da 
war: Organisationsfelder, welche die Entstehung von Stomodeum und Flim- 
merband bewirken konnen. Die animale Halfte hat also Organisationspotenzen 
erhalten. Das Material ist differenzierungsomnipotent. Wenn trotzdem keine 
typische Larve entsteht, muss dies darauf beruhen, dass die Organi- 
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sationspotenzen der spat isolierten animalen Halfte 
im Verhaltnis zu denen des ursprtnglichen Ganzkei- 
mes qualitativ verschieden, d. h. beschrankt sind. 
Nach den neuesten Befunden (siehe SPEMANN, 1927) besitzt das Organi- 
sationszentrum der Amphibien eine gewisse Struktur (Langsstruktur, Late- 
ralitat, regionale Struktur). Wenn demzufolge qualitativ ungleiche Organisa- 


tionsstroéme sich in verschiedenen Richtungen von dem Gebiet der dorsalen 


Urmundlippe aus bewegen, kénnte man in diesem Vorgang eine plasmatische 


Parallele zu der Roux-Weismannschen Hypothese einer qualitativ ungleichen 
Kernteilung erblicken. 

Eine Dezentralisation der Organisationspotenzen lauft in solch einer 
Weise ab, dass ein harmonisches Gebilde entsteht, auch wenn der Keim 
durch Materialverlust (in frithen Stadien) verkleinert wird. Damit ist aber 
nicht gesagt, dass ein typisches Gebilde zustande kommt: ist namlich der Klein- 
keim nach der Materialentnahme nicht mehr differenzierungsomnipotent, so 
wird die Larve gewisse Organe entbehren mussen (z. B. eine vegetative 
Halfte, die ja harmonisch gegliedert ist, aber weder Mund noch Flimmerband 
besitzt). 

Wir konnen die verschiedenen Moglichkeiten folgendermassen aus- 
drucken. Eine Halfte des Seeigelkeimes kann differenzierungs- und organi- 
sationsomnipotent sein; es resultiert dann eine typische Kleinlarve — so ver- 
halt sich eine Meridionalhalfte. Eine Halfte kann differenzierungsp/uripotent 
und organisationsomnipotent sein — namlich eine vegetative Halifte, die sich 
immer zu einer Larve ohne Mund, ohne Flimmerband, ohne Armfortsatze, 
ohne grosse Skelettnadeln entwickelt. Eine Halfte kann differenzierungs- 
omnipotent, aber organisationsnullipotent sein — eine animale Halfte, die nur 
zu einer Dauerblastula wird. Bei Isolierung einer animalen Halfte in einem 
spateren Stadium erhalten wir einen Organismus, der aus diffe- 
renzierungsomnipotentem Material besteht und be- 
schrankte Organisationspotenzen besitzt: dank der Aus- 
breitung des Organisationsstromes ist die urspriingliche organisationsnulli- 
potente Halfte nun mit Organisationsfeldern (Partialzentren) versehen wor- 
den, die die Entstehung von Organen wie Stomodzeum und Flimmerband be- 
wirken konnen. 

Ein schones Beispiel der Ausbreitung und Aufteilung der Organisations- 
potenzen liegt beim Triton-Keim vor. Nachdem Manco_p und SPEMANN 
(1927) gezeigt hatten, dass ein Stuck reine Medullarplatte ihresgleichen in- 
duzieren kann (homoogenetische oder assimilatorische Induktion), hat 
MANGOLD (SPEMANN, 1927) festgestellt, was wir auch schon durch Bautz- 
MANNs (1926) Untersuchungen wissen, dass prasumptive Medullarplatte 
aus der beginnenden Gastrula nicht induziert. Das homodogenetische Induk- 
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tionsvermogen dieses Keimbereiches tritt erst im Stadium des Dotterpfropfs 
auf und bleibt noch im funktionierenden Gehirn der schwimmenden Larve 
erhalten. Hier konnte also die Ausbreitung direkt verfolgt werden. Die In- 
duktion nur von Medullarplatte aus Medullarplatte (in einem Stadium, wo 
ein Stuck der dorsalen Urmundlippe ein sekundires Embryo hervorbringen 
kann) spricht fir die qualitative Aufteilung der Organi- 
sationspotenzen. Anderseits soll nicht geleugnet werden, dass eine 
solche Aufteilung nicht zu streng gefasst werden darf. BauTzMANN (SPE- 
MANN, 1927) fand, dass eine eben abgegrenzte Chordaanlage einer Neurula 
eine Medullaranlage induzieren konnte. Sie bewirkte also nicht die Entstehung 
von ihresgleichen; dies zeigt, dass, obwohl in diesem Stadium die Organi- 
sationspotenz zur Medullarplattenbildung sich uber die Medullarplatte ver- 
breitet hat (vgl. MANGOLDs eben referierte Versuche!), doch das urspriing- 
liche Organisationszentrum sein Induktionsvermogen betreffs der Medullar- 
platte nicht verloren hat. Dass die Chordaanlage nicht in erster Linie ihres- 
gleichen induziert, was wir gemass der Vorstellung von einer qualitativen Ver- 
teilung der Organisationspotenzen hatten erwarten sollen, erklart sich wohl 
daraus, dass das Ektoderm in diesem Stadium nicht mehr imstande ist, anderes 
als ektodermale Organe auszudifferenzieren (nach der kurzen Mitteilung 
SPEMANNS tiber diesen Versuch sieht es namlich aus, als ob nur eine Medul- 
laranlage von der Chordaanlage induziert wurde). 

In diesem Zusammenhang sei hervorgehoben, dass die ,,prospektive Po- 
tenz‘‘ eines Keimbezirkes nicht durch Isolierung ermittelt werden kann. Wir 
k6nnen nur konstatieren, was aus einem Keimfragment werden kann, wenn 
es isoliert ist. Beim Zusammenfiigen von animalem Material mit ,,zu 


‘ 


wenig‘‘ vegetativem Material, das organisierend wirkt, konnte festgestellt 
werden, dass das animale Material differenzierungsommipotent ist. Dagegen 
gibt eine isolierte Halfte nur eine Dauerblastula. Bei Beurteilung der 
,prospektiven Potenz“ eines Keimbezirkes muss also Rucksicht auf die 
Verhaltnisse genommen werden, unter welchen der 
betreffende Keimbezirk sich befindet. 

Wahrend der Entwicklung treten oft Stadien ein, wo ein verlagerter 
Keimteil sich unter gewissen Umstanden herkunftsgemass entwickelt, also 
einen selbstandigen Wirkungskreis darstellt; unter anderen Umstanden aber 
kann ein ahnliches Stick sich ortsgemass differenzieren, seine Entwicklungs- 
richtung wird also von der neuen Umgebung beeinflusst (z. B. GOERTTLER, 
1927 a, b: ein Stuck prasumptiven Medullarmaterials wurde in einen alteren 
Keim ausserhalb der Medullarplatte eingefitigt; es hing nun von der Orien- 
tierung des Transplantates ab, ob es sich als Medullarmaterial oder als Epi- 
dermis differenzierte). Solch ein Bezirk verhalt sich also entweder als ein 
Wirkungskreis oder als ein Teil eines Kreises hoherer Ordnung. Gesprachs- 
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weise hat Dr. J. RUNNsTROM vorgeschlagen, man konnte hier von einem noch 
offenen Wirkungskreis sprechen. Ein abgeschlossener Wirkungs- 
kreis ware dann ein solcher, der sich nicht mehr von einem anderen Kreis 
beeinflussen lasst. 

BRANDT (1927) hat auf Grund von Extremitatentransplantationen eine 
Kurve fur die Determinationsgeschwindigkeit konstruiert. Er unterscheidet 
zuerst eine reversible Phase, dann eine kritische Phase und schliesslich eine 
irreversible Phase. (Das Material der reversiblen Phase wird von SPEMANN 
als ,,relativ indifferent oder ,,umdifferenzierungsfahig“‘ bezeichnet [SPEMANN 
und GEINITZ, 1927].) Vielleicht ware es nach dem oben Angefihrten in vielen 


Fallen richtiger, am Anfang der Entwicklung von einer indifferenten Phase 


gewisser Keimbezirke zu sprechen, d. h. Bezirke ohne Organisationspotenzen. 


Dann folgt die reversible Phase, die gleich dem Stadium eines offenen Wir- 
kungskreises zu setzen ist. Die irreversible Phase entspricht dem abgeschlos- 
senen Wirkungskreis. Mit der kritischen Phase meint Branpt folgendes. Der 
Ubergang von abhangiger zu selbstandiger Entwicklung braucht in verschie- 
denen Individuen nicht immer in genau demselben Stadium stattzufinden. 


‘ 


Demzufolge sollte keine ,,doppelte Sicherung“ existieren; ein Versuchsfehler 
lage darin, dass die anscheinend gleichwertigen Keime, die zum Experiment 
angewandt werden, sich nicht immer in demselben Determinationsstadium 
(also in der kritischen Phase) befinden. Nach unserer Vorstellungsweise ist 
doppelte Sicherung in offenen Wirkungskreisen zu erwarten. 

Nach diesen terminologischen Erorterungen kehren wir zu unseren Ver- 
suchsergebnissen zurtck. Bei Betrachtung der isolierten animalen Keimhalften 
mit vergrossertem Wimperschopfbezirk, der sogenannten Dauerblastule (S. 
33, 34, Abb. 8 C), drangt sich uns die Frage auf, wie ihre Entstehung zu deuten 
ist. Man konnte sich die Sache so vorstellen, dass am animalen Pole ein 
selbstandiges Organisationszentrum vorhanden ist, das nur die Fahigkeit be- 
sitzt, zu Wimperschopf zu determinieren. Normalerweise wird aber seine Wir- 
kung von dem vegetativen Organisationszentrum aus unterdruckt. Die fol- 
gende Deutung scheint mir jedoch angemessener. HERBST (1900) hat nach- 
gewiesen, dass die Zellen der Seeigelblastula, wenn sie in Ca-freiem Wasser 
nach jeder Teilung isoliert werden, sich schliesslich zu wimpertragenden 
Zellen ausdifferenzieren, also trotz Ausschaltung des vegetativen Organi- 
sationszentrums. Das Zentrum bewirkt eine harmonische Ausgestaltung des 
Organismus. Die kleinsten Eibezirke haben also die Fahigkeit, sich selbstdiffe- 
renzierend zu wimpertragenden Zellen umzuwandeln. Dank dem polaren Ge- 
falle, dank der ungleichen Verteilung der Differenzierungspotenzen ist es 


wohl moglich, dass das animale Material mit von dem Pole aus abnehmender 


Intensitat die Fahigkeit hat, lange Wimpern selbstandig zu bilden. Wahrend 


der normalen Entwicklung wird diese primitive Fahigkeit zur Selbstdifferen- 
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zierung durch die determinativen Einfliisse des vegetativen Organisations- 
zentrums beseitigt und dem Material eine andere Differenzierungsrichtung 
aufgepragt. Welche Erklarungsweise die richtige ist, konnte wohl experimen- 
tell ermittelt werden. 

Wenn man sich der Annahme eines animalen Organisationszentrums an- 
schliesst, konnte man sich weiter vorstellen, dass Stomodzeum und Flimmer- 
band in der animalen Halfte nicht deswegen normalerweise entstehen, weil 
sie von einem vegetativen Organisationszentrum aus determiniert werden, son- 
dern sich schon von Anfang an durch Selbstdifferenzierung entwickeln. Der 
Umstand, dass bei isolierten animalen Halften die genannten Organe nicht 
angelegt werden, wtirde sich dadurch erklaren, dass von dem animalen Pole 
hemmende Einfliisse ausgehen, welchen sonst von dem vegetativen Material 
aus entgegengewirkt wird. Nach einer solchen Auffassung witirde also auch 
eine Wechselwirkung zwischen den animalen und vegetativen Bezirken statt- 
finden. Eine derartige Deutung wird nun aber durch unsere Ergebnisse wider- 
legt, die gezeigt haben, dass Organe von vollig atypischem Material gebildet 
werden konnen: dies spricht entschieden daftir, dass die Organe erst wahrend 
der Entwicklung unter Einfluss eines harmonisch wirkenden Faktors deter- 
miniert werden.? 

Wir gehen nun zu einer Zusammenstellung und einem Vergleich einiger 
der bei den Verklebungsversuchen gewonnenen Ergebnisse uber. Bei Kontroll- 
verklebung von Meridionalhalften (Versuch a, S. 71) entwickelten sich alle 
15 Larven zu normalen Plutei. Wurde die eine Halfte um 90° gedreht (c), so 
entstanden zuerst zwei Einstilpungen, dann ein einheitliches Gebilde, obwohl 
nur ein Pluteus typisch wurde; die anderen 8 zeigten Unregelmassigkeiten be- 
treffs des Skelettes (Abb. 35—37). Welches ist die Ursache hierzu? Eine Er- 
klarung ware die, dass das Ektoderm (dessen Bedeutung fir das Skelett wir 
auf S. 39, 145 berihrt haben) in dem Stadium, wo die Achsen einen Winkel 
bildeten, so fest determiniert wurde, dass spater eine typische Entwicklung 
nicht zustande kommen konnte. Eine andere Deutung ist, dass solch eine feste 
Determination des prasumptiven Ektoderms sich schon vo r dem Sechzehner- 
stadium vorfand. — Betrachten wir jetzt die Serie g, S. 74 (invertierte ani- 
male Halfte): 9 Larven entwickelten sich zu mehr oder weniger unregel- 
miassigen Gebilden, nur 3 zu typischen Plutei. Bei den 9 mtssen wir nun eine 
schon im Sechzehnzellenstadium vorhandene Determination 
annehmen, denn hier kommt ja spater nur ein Organisationszentrum vor, 
nicht zwei, anfangs in verschiedener Richtung wirkende. Daraus folgt, dass 
auch die Mehrzahl (alle?) der anderen animalen Halften sich bei der Ope- 
ration in demselben Determinationsstadium befinden missen. Ahnliches be- 


1 Die hier erwahnten Fragen werden auch yon RUNNSTROM (1928) von einem an- 
deren Ausgangspunkt aus gestreift. 
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obachten wir bei Umkehrung der einen der zwei meridionalen Halften: 12 


unregelmassige, 7 typische Larven (Serie b, 71; 1n den Kontrollserien a, f 


alle 15 bzw. 11 normal). Wenn schon in den Mesomeren die prasumptiven Arm- 


spitzen lokalisiert sind (die Differenzierungspotenzen), so leuchtet es ein, dass 
sie bei den Versuchen b, c und g im Verhiltnis zueinander verlagert werden. 
Demzufolge sollten die Arme in abnormen Richtungen auswachsen, und das 
ist nun tatsachlich der Fall. Betrachten wir nun die Keime aus Serie k, wo 
eine animale Halfte mit einer Meridionalhalfte verklebt wurde (S. 76). Der 
Keim besteht also zu einem Viertel aus Ento- und zu drei Vierteln aus Ekto- 
dermmaterial. Das letztere ist aus einer vollstandigen animalen Halite (nach 
der obenstehenden Annahme mit vier Armspitzenanlagen) und einer halben, 
senkrecht auf der vollstandigen stehenden, animalen Halfte zusammengesetzt. 
Der Keim sollte also 6 Armspitzenanlagen besitzen, die nach ganz verschie- 
denen Richtungen hinstrebten. Jedoch wurden 15 von 16 Larven typische 
Plutei. Eine durchgreifende Regulation findet also hier statt. Aber warum 
finden wir sie nur bei diesen Keimen und nicht in der Mehrzahl der Falle 
der Serien b (12 unregelmassige, 7 typische Larven), c (8 bzw. 1) und y (9 
bzw. 3)? Die folgende Erklarung ist mir wahrscheinlich. Eine vollstandige 
Regulation wird nur ausgelost, wenn die Storung der normalen Verhaltnisse 
sehr gross ist. Es muss, um einen physiologischen Ausdruck zu benutzen, eine 
Reizschwelle uberschritten werden, um die durchgreifende Regulation in 
Gang zu bringen. Eine solche Storung liegt vor, wenn die Proportionen 
zwischen Ekto- und Entodermmaterial verandert werden (k). Die Regulation 
wird vollstandig (15 von 16 Larven). (Durch Materialverlust kann wohl in 
der Natur dieselbe Art von Schadigung herbeigefuhrt werden.) Eine ?*/,- 
Larve besitzt ursprungllich nur zwei Armspitzenanlagen, jedoch entstehen oft 
typische Larven. Auch in diesem Falle sind die Storungen betrachtlich, weil 
namlich das vegetative Material, das der Sitz der organisierenden Kraft ist, 
vollig atypisch verwertet wird (Abb. 29). In unserer Serie c sind die Ab- 
weichungen von der normalen Konstitution des Ausgangsmateriales am ge- 
ringsten: nur eine Larve regulierte und wurde normal. Die Serien b und g 
liegen etwa an der Reizschwelle, denn ziemlich viele Larven zeigten voll- 
standige Regulation. — Nun kann aber der Einwand erhoben werden, dass 
die Umlagerungen im Ektodermmaterial unserer k-Larven eigentlich nicht be- 
deutend sind, und dass demzufolge keine betrachtlichen Abweichungen vom 
Typischen zu erwarten seien. Die eine Halfte des vollstandigen Mesomeren- 
kranzes wird entodermisiert, kann also ausser acht gelassen werden. Von den 
8 Mesomeren, die sich zu Ektoderm differenzieren, nehmen 4 (die der Meridio- 
nalhalfte) von Anfang an die richtige Lage ein. Nur das halbe Ektoderm ware 
also anfangs unrichtig orientiert. Es ware dann moglich, dass das lagerichtige 
Ektoderm das desorientierte beeinflussen konnte. Das ist aber sehr unwahr- 


scheinlich. Warum sollten die Ektodermteile diesmal aufeinander wirken 
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und nicht im Versuche c, wo auch zwei halbe Mesomerenkranze senkrechi 
zueinander stehen? Und bei den 1/,-Larven gibt es kein lagerichtiges Ekto- 
derm, das auf das verlagerte einwirken kann! In beiden Fallen ist eine von 
der vegetativen Halfte ausgehende Regulation anzunehmen. Bei anderen 
Larven mit kleineren Storungen wurde eine solche Regulation nie in Gang 
gesetzt. 


Die hier aufgestellte Frage, ob zur Auslésung einer vollstandigen Re- 


gulation die Storung der normalen Verhaltnisse in dem Keim so gross sein 


muss, dass dadurch eine ,,Reizschwelle‘‘ tiberschritten wird, konnen wir auf 
Grund unserer eigenen Ergebnisse nicht bestimmt beantworten. Der Gedanke 
sei nur hier zur Erorterung gestellt. Ein Befund aus der neuesten Literatur 
weist in dieselbe Richtung. Wie oben erwahnt wurde, implantierte GOERTTLER 
(1927 a, b) ein Stuck prasumptiven Medullarmaterials ausserhalb der Me- 
dullarplatte in einen alteren Keim. Es hing nun von der Orientierung des 
Transplantates ab, ob es sich als Medullarmaterial oder als Epidermis diffe- 
renzierte; das Stuck gehorte also einem noch ,,offenen Wirkungskreis“ an. 
GOERTTLER meint, dass das Transplantat sich dann herkunftsgemass ent- 
wickelt, wenn es hinsichtlich der Formbildungsvorgange (der Eigengestaltung 
des Materiales, der Bewegungsrichtung der Teilchen, der Gastrulationsver- 
schiebungen) mit denjenigen der Umgebung gleichsinnig orientiert ist. Wird 
das Sttick aber so eingepflanzt, dass seine Gestaltungsfahigkeit in Widerstreit 
zu den Formbildungsvorgangen des umgebenden Materiales gerat, dann wird 
die Selbstdifferenzierung des Transplantates verhindert, und es erfolgt eine 
ortsgemasse Differenzierung. Bei diesem Versuch konnte man also auch von 
einer Reizschwelle sprechen. 

Wenn GOERTTLER meint, dass das Schicksal des Transplantates von den 
Formbildungsvorgangen abhangig ist, weil trotz der Verschiedenheit des Re- 
sultates die Versuche sich nur betreffs der Orientierung unterscheiden, so 
kann wohl der Einwand erhoben werden, dass die Verschiedenheit des Resul- 
tates*ebenso gut dem Einfluss eines stofflichen Gefalles zugeschrieben werden 
kann. In dem Kapitel uber die Polaritat haben wir daran erinnert, dass in 
frithen Stadien grosse Keimbezirke gedreht und dann umgestimmt werden 
konnen, so dass sie sich ortsgemass entwickeln. Es wurde dabei eine Regu- 
lation eines Gefalles angenommen. Es ist nun moglich, dass bei dem Versuch 
GOERTTLERS das achsenrichtige Transplantat sich selbstandig differenziert, 
weil es mit irgendeinem stofflichen Gefalle gleichgerichtet ist. Der Unter- 
schied zwischen Umgebung und Transplantat ist so gering, dass die Reiz- 
schwelle zur Umstimmung nicht uberschritten wird. Nach Drehung passt 
das eingepflanzte Stuck gar nicht in das Gefalle hinein, es wird deshalb von 
der Umgebung beeinflusst und umgeordnet. Der Umstand, dass die Form- 
bildungsbewegungen eben zu dieser Zeit ablaufen, ist wohl kein Beweis da- 


fiir, dass sie die ursachliche Grundlage der Vorgange bilden. — Mit dieser 
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Erorterung wollte ich nur hervorheben, dass die Ergebnisse GOERTTLERs viel- 
leicht auch in einer anderen Weise gedeutet werden koénnen. Welche Vor- 
stellung die richtige ist, lasst sich zurzeit nicht entscheiden. 

Bei der Analyse seiner Ergebnisse kommt GOERTTLER zu der Auffassung, 
dass die Natur der Induktion und Determination im Gastrulastadium der 
Amphibien dynamischer Art sei. Vocr (1923 a) hat den Unterschied 
zwischen Formbildungs- und Differenzierungsvermogen hervorgehoben. MANn- 
GOLD (1924) spricht von besonderen Gastrulationspotenzen (entsprechend 
etwa Vocts ,,dynamischer Determination“ ) und meint, dass die Determination 
der Organe unabhangig von der Determination der Gastrulationsvorgange 
erfolgen kann. Hierzu bemerkt nun GOERTTLER (1927 b), dass eine Trennung 
einer Determination von Formbildungsvorgangen und einer Determination von 
Differenzierungsvorgangen seinen Ergebnissen nach sich nicht durchfihren 
lasst. MANGOLD hatte nur die Einrollung uber die Urmundlippe verhindert, 
innerhalb der verlagerten Sticke konnten jedoch die Formbildungsbewegungen 
selbstandig ablaufen. GOERTTLER geht davon aus, dass schon vom Anfang 
der Gastrulation an die Formbildungsvorgange lokal determiniert sind; es 
existiert eine bestimmte energetische Struktur. Bis zu diesem Stadium konnte 
die Determination stofflicher Art sein. Fangt nun die Verschiebung an einer 
Stelle an, so steht jeder Bezirk in einem gewissen Verhaltnis zu diesen form- 
bildenden Bewegungen. Hierdurch tritt eine Sonderung von bestimmten Ab- 
schnitten und eine immer bestimmtere Determination ein. Anstatt der An- 
nahme fruherer Autoren (siehe GOERTTLER, 1927 b), dass die Determination 
dadurch erfolgt, dass von dem Organisationszentrum Determinationsstoffe 
verbreitet werden oder dort in der hochsten Konzentration vorkommen, stellt 
also GOERTTLER die Hypothese von einem in dynamischer, also physikalischer 
Weise wirkenden Organisationszentrum auf. 

Es fragt sich nun, ob diese Auffassung sich mit den uns bekannten Tat- 
sachen betreffs der Entwicklung des Seeigelkeimes vereinbaren lasst. Im See- 
igelei sind sowohl das Organisationszentrum als auch die Gastrulations- 
potenzen an das vegetative Material gebunden. Eine Trennung der Gastru- 
lations- und Formbildungsvorgange einerseits und der Differenzierung ander- 
seits lasst sich in gewissem Grade durchftthren. Die Gastrulation von */,- 
Larven und von Keimen mit invertierter vegetativer Halfte erfolgt atypisch, 
indem der zuerst eingestiilpte Bereich zum Enddarm wird (Abb. 29), wahrend 
normalerweise dieses Material den Oesophagus hatte bilden sollen. Die dyna- 
mische Geschichte dieser Bezirke ist also sehr verschieden, jedoch entsteht 


eine typische Larve, d. h. die Determination muss hier unabhangig von den 


g 
Verschiebungen stattfinden. Noch deutlicher sehen wir dasselbe bei den 


Exogastrule und den Larven mit umgekehrter vegetativer Halfte, die aber 
nicht gastrulieren. Obwohl keine Einsttlpung in diesen Fallen vorkommt — 


die vegetative Halfte wird nur zu einem engen Rohr verschmalert —, werden 
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Ekto- und Entoderm ausdifferenziert. Stomodeum und Flimmerband konnen 
an kugelrunden isolierten animalen Halften entstehen (Abb. 10 A), wobei also 


die sonst beim Ubergang von Gastrula zu Prismalarve und Pluteus stattfin- 


denden Verschiebungen im Epithel nicht erfolgt sind. 

Aus alledem geht hervor, dass die Determination im Seeigelkeim nicht 
dynamischer Natur im Sinne GoERTTLERs sein kann. Da auch Unterlagerung 
keine Rolle spielt, werden wir zu der Annahme gefiihrt, dass die Determination 
durch von dem Organisationszentrum ausgehende Vorgange bedingt wird, 
welche sich wahrscheinlich durch die Epithelien fortpflanzen und stofflicher 
Natur sind. 


Zusammenfassung. 


Das Vorhandensein eines Organisationszentrums in der vegetativen Halfte 
des Seeigelkeimes wurde auf zweierlei Weise nachgewiesen: teils durch Iso- 
lierung des animalen Materiales in verschiedenen Stadien, teils durch Im- 
plantierung von vegetativem Material in das indifferente animale Material, 
wobei das Implantat als Organisator wirkte. 

Das Organisationszentrum ist in der vegetativen Halfte diffus verbreitet, 
also nicht an den vegetativen Pol gebunden, und schon im reifen, unbefruch- 
teten Ei lokalisiert. Prasumptives Ektoderm wird nur entodermisiert, wenn 
zu wenig prasumptives Entoderm im Keim vorhanden ist. Das Organisations- 
zentrum ist nicht polar bestimmt. Ein halbes Zentrum kann Material, an Grosse 
einem Ganzkeim entsprechend, eine ganze vegetative Halfte einen um 50 % 
vergrosserten Ganzkeim organisieren. 

Die animale Halfte des reifen Seeigeleies ist differenzierungsommipotent, 
aber organisationsnullipotent, die vegetative Halfte ist organisationsommi- 
potent, aber bezuglich der Differenzierungspotenzen nur p/uripotent. 

Die Ausbreitung und Aufteilung der Organisationspotenzen sowie ihre 
Wirkungsweise werden, nebst terminologischen Fragen, diskutiert. Unter 
anderem wird der Gedanke ausgesprochen, dass zur Auslosung einer voll- 
standigen Regulation die Storung der normalen Verhaltnisse so gross sein 
miisse, dass dadurch eine ,,Reizschwelle’ tberschritten wird (in unserem 


Falle, wenn verhaltnismassig zu wenig prasumptives Entoderm vorhanden ist). 


C. UBER ,,AOORGANBILDENDE KEIMBEZIRKE”. 


Als His (1874) das Prinzip der ,,organbildenden Keimbezirke“ aufstellte, 
meinte er damit nur die formale Beziehung zwischen gewissen Eiteilen und 
gewissen Organen des ausdifferenzierten Organismus bei normaler Entwick- 
lung. Der Satz, dass ,,die Keimscheibe die Organanlagen in flacher Aus- 
breitung enthalt und umgekehrt, dass ein jeder Keimscheibenpunkt in einem 
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spateren Organ sich wiederfindet“, ist ja eigentlich eine selbstverstandliche 


Sache. Spater hat sich aber in vielen Fallen gezeigt, dass ein kausaler Zu- 
sammenhang zwischen Eibezirken und Organen in der Weise besteht, dass 
gewisse Organe nur aus gewissen Eiregionen gebildet werden konnen. Der 
Zeitpunkt, zu welchem solche Regionen auftreten, variiert betrachtlich, bei 
einigen Eiern sind sie schon vor der Reifung vorhanden, bei Keimen von 
anderen Arten kann eine Lokalisation von Eigenschaften erst wahrend der 
Furchung auftreten. Die ,,organbildenden Keimbezirke“ konnen durch sicht- 
bare ,,organbildende Substanzen‘“’ (Wr_son 1904) charakterisiert sein, in 
anderen Fallen konnen sie erst durch das Studium der Entwicklung isolierter 
Fragmente entdeckt werden. Wenn die ,,prospektive Bedeutung“ eines Keim- 
teiles gleich ihrer ,,prospektiven Potenz“ (Drriescu) ist, haben wir es mit 
einem organbildenden Keimbezirke zu tun. 

Schon Jutrus Sacus (1882, S. 12) spricht davon, dass im jungen Keime 
gewisse Stoffe vorhanden sind, welche die Aufgabe haben, als Material fur 
bestimmte Organe zu dienen. 

Es liegt auf der Hand, dass der Begriff ,,organbildender Keimbezirk“ 
heutzutage, wo der Potenzbegriff in zwei verschiedene Begriffe zerlegt worden 
ist, nicht mehr ausreicht. Mit dem Ausdruck ,,organbildender Keimbezirk“ 
sagen wir nur, dass eine Keimregion beschrankte Bildungspotenzen hat. Jetzt 
wollen wir aber wissen, warum die Potenzen beschrankt sind: ruhrt dies 
daher, dass die Differenzierungspotenzen unvollstandig sind, oder daher, 
dass das Fragment zur Zeit der Isolierung nur beschrankte Organisations- 
potenzen hat, d. h. nicht mit einem einheitlichen, vollstandigen Organisations- 
zentrum, sondern nur mit Organisationsfeldern (Partialzentren) versehen 
ist? Diese Frage kann selbstverstandlich nur mehr oder weniger vollstandig 
fur die Arten beantwortet werden, bei welchen ein Organisationszentrum 
nachgewiesen worden ist (siehe das vorige Kapitel). Bei anderen Arten k6n- 
nen wir die wunschenswerte Trennung der beiden Potenzbegriffe noch nicht 
ausfiihren. Ubrigens ist es wohl zweifelhaft, ob die Entwicklung immer solch 
einen Charakter hat, dass man von einem Organisationszentrum sprechen 
darf — ich denke an die extremsten sog. Mosaikeier. 

In der folgenden Darstellung soll zuerst die Literatur uber altere Iso- 
lierungsversuche u. dergl. an Echinodermen besprochen, dann einschlagige 
Arbeiten an anderen Tierformen kurz referiert werden. 

DriescH meint 1891 das Prinzip der organbildenden Keimbezirke wider- 
legt zu haben, weil sich eine ganze Larve aus einer */,-Blastomere entwickeln 
kann. 1892 IV findet er, dass die Blastomeren gleichartig sind, weil sie stark 
verlagert werden konnen, ohne dass das Resultat dadurch gestort wird. Ihre 
prospektive Bedeutung sei eine Folge ihrer Lage. WILSON zeigt 1893, dass 
die dritte Furche bei Amphioxus ektodermales von entodermalem Material 


trennt. Driescu glaubt 1893 b durch Verlagerung von Blastomeren beweisen 
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zu konnen, dass dies nicht fiir Echiniden gilt, aber seine Schlussfolgerungen 
basieren auf den unrichtigen Voraussetzungen, dass die verlagerten Meso- 
meren vegetative Zellen seien, die einen einheitlichen Urdarm bilden konnten, 
obwohl sie in zwei getrennten Gruppen lagen. In diesen seinen ersten Arbeiten 
(Pressungsversuche, Isolierungen) fihrt Drrescn einen Kampf gegen die 
nunmehr abgelehnte Roux-Weissmannsche Hypothese der qualitatiy un- 
gleichen Kernteilung. Es sei hervorgehoben, dass er in seinen Schluss- 
folgerungen nur von einer bewiesenen Gleichwertigkeit der Kerne spricht. 

1893 (IX). fand Driescu, dass Mikromeren fir die Gastrulation nicht 
notig sind, denn 20 mikromerenfreie Fragmente entwickelten sich zu Plutei. 
— Nur ,,animale“ Zellen (von Drigescu damals ,,vegetative’’ genannt und in 
der Weise isoliert, dass nach Schiitteln im Achterstadium diejenigen, die bei 
der nachsten Furchung sich aqual teilten, ausgewahlt wurden) gaben in 10 
Fallen typische Plutei oder prismatische Gastrule (es wird nicht erwahnt, 
aus wievielen isolierten Fragmenten diese 10 Larven stammten). Isolierte 
Makro- + Mikromeren wurden in 9 Fallen zu Gastrule oder weiter gebracht. 
In diesen Versuchen, wenn animale und vegetative Zellen isoliert werden und 
ahnliche Entwicklungsresultate geben, wird also realiter auch das Zytoplasma 
der verschiedenen Keimbezirke als gleichartig dargestellt. Die Konstitution 
des Zytoplasmas wird durch eine polar-bilaterale Richtung der Teilchen 
charakterisiert. 

MorGan beobachtete (1894), dass das Pigment im Arbacia-Ei im Vier- 
zellenstadium von dem prasumptiven Mikromerenpole wegwandert, und dass 
der Ort der Mikromerenbildung sich nicht durch Druck verandern lasst, auch 
nicht wenn die zweite und die dritte Furche in umgekehrter Zeitfolge ent- 
stehen, d. h. die Mikromeren werden immer an dem Pol gebildet, der am 
weitesten von den exzentrisch gelegenen Kernen entfernt liegt. Hierdurch 
wurde also eine Lokalisation eines Vorganges an einer gewissen Region nach- 
gewiesen. 

Durch seine mit ausgezeichneter Technik ausgefuhrten Isolierungen von 
Blastomerengruppen des Paracentrotus-Keimes kam Zoja (1895) zu Ergeb- 
nissen, die auch auf eine Lokalisation hindeuteten und in schroffem Gegen- 
satz zu den Drrescuschen standen. Zoya konnte Sechzehnzellenstadien mit 
kleinen Messerchen schneiden und also Halften isolieren, deren Herkunft 
mit voller Sicherheit bestimmt werden konnte. Sowohl animale als auch vege- 
tative Halften furchten sich herkunftsgemass. Die Mesomerenkranze ent- 
wickelten sich nur zu Dauerblastulze. Die Makro- + Mikromeren starben oft; 
die tiberlebenden zeigten keinen Wimperschopf, in einem Falle entstand ein 
dreigegliederter Darm. Die Korpergestalt wurde nur ovoid. Die Beobachtungen 
Zojas stimmen also vollkommen mit den unsrigen uberein. Zoja glaubte je- 
doch, dass dieser Unterschied zwischen animalen und vegetativen Fragmenten 
nur auftritt, wenn die Entwicklungsverhaltnisse ungunstig sind. Da seine Re- 
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sultate im Gegensatz zu denen Driescus standen und sein Material gering 
war, wagte Zoja keine Schlusse zu ziehen. Hier liegen jedoch Tatsachen vor, 
die zum ersten Male einen Potenzunterschied zwischen animalen und vege- 
tativen Halften zeigen. 

1896 (b) halt Driesch daran fest, dass eine Polaritat der Teilchen eine ge- 
nugende Erklarung ftir den Eibau der Echiniden sei. Man sollte vollstandige 
Larven aus animalen oder vegetativen Halften erhalten. Jedoch wird von 
der Eiorganisation im allgemeinen gesagt: ,,Dazu kommt bei vielen Eiern 
die Anwesenheit von einigen verschiedenen, nicht mischbaren Substanzen, wo- 
durch schon wahrend der Furchung die Zellen zu wesentlich verschiedenen 
prospektiven Bedeutungen (Makro- und Mikromeren) pradisponirt werden 
konnen, und endlich in Eiern mancher Thiere das Vorhandensein bestimmt 
lokalisirter, bestimmter Substanzen, welche notwendige Beziehungen zu ge- 


wissen fruh fest anzulegenden Organen erkennen lassen‘ (letzteres anlasslich 


des //yanassa-Eies, CRAMPTON, 1896). Noch 1898 a ist nach DRIESCH ,,von spe- 


zifisch lokalisierten, spater in organogene Wirksamkeit tretenden Stoffen‘‘ 
keine Rede, und 1899 meint er bewiesen zu haben, dass sowohl die Keime als 
auch die Plasmateile des Eies in bezug auf ihre morphogene, prospektive 
Potenz gleichartig sind. 

MorGAN zeigte 1895 (c), dass 1/,-Blastomeren gastrulieren konnen, ihre 
Herkunft war aber unbekannt. — Rawitz (1896) fand, dass gute Plutei 
entstehen konnten, obwohl Extraovate von den Eiern (Paracentrotus) ab- 
geschnurt worden waren. 

Die Isolierungsversuche im Jahre 1900 (a) leiteten Driescu dazu, seine 
fruheren Ausspruche zu modifizieren. Er isolierte 1/,-Blastomeren und ztch- 
tete dann die durch die nachste Teilung entstandenen Zellen paarweise. Von 100 
Paaren lebten beide Blastomeren bei nur 5 Paaren: sie entwickelten sich aber 
zu Gastrule. Dann wurden aufs Geratewohl aus einem Haufen geschiuttelter 
Keime teils eine Makro- + eine Mikromere, teils zwei gleich grosse Zellen 
isoliert, welch letztere als Mesomeren gedeutet wurden. Das Resultat der Ent- 
wicklung dieser Fragmente war folgendes. 

Tot oder Bis zur Bis zur 
krank Blastula Gastrula 

Spherechinus. ,,Animale“ 

Vegetative Zellen 

Echinus. Animale“ Zellen 


Vegetative Zellen 69 


Die Gastrule erhalten einen dreigegliederten Darm und kleine Drei- 
strahler. Ausserdem wurden einzelne ,,Mesomeren“ isoliert. Von 139 ,,Meso- 


1 Exogastrule. — Weil DrrescH damals noch glaubte, dass die Mesomeren vege- 
tative Elemente darstellen, die Makro- und Mikromeren animale, so wurden in seiner 
Tabelle die hier zu den vegetativen Zellen gehorenden Zahlen zu den animalen Kolumnen 
gefuhrt und vice versa. Oben sind die richtigen Bezeichnungen eingeftthrt worden. 
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meren“ (Echinus) entwickelten sich 31 Gastrule, 5 Exogastrule und 103 
Dauerblastule. 

Aus diesen Ergebnissen schloss Driescu folgendes. Die Mesomeren re- 
prasentieren wahrscheinlich die animalen Elemente, nicht die vegetativen, 
wie man fruher glaubte. Die Makro- und Mikromeren sterben oft, die wber- 
lebenden gastrulieren. Die meisten animalen Zellen geben nur Dauerblastule, 


aber etwa 25 % (bzw. Spher. 33 %, Ech. 17 %, Ech. */,,-Blast. 26 %) konnen 


3 
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gastrulieren. Dieser Unterschied in der Entwicklung von animalen und vege- 
tativen Blastomeren ist auf lokal determinierte Baudifferenzen des Eiplasmas 
zuruckzufthren, welche jedoch nicht ausreichen, um den Keim zu einem 
inaquipotentiellen System zu machen. 

DriEscH (1895 a) und Morcan (1901) studierten die Entwicklung von 
Blastulafragmenten und kamen zu dem Ergebnis, dass die Zellen der Blastula 
totipotent sind. 

Im Jahre 1901 erschienen die schon mehrmals erwahnten geistreichen 
und bedeutungsvollen Arbeiten Boverts (1901 a, b) tuber die Polaritat des 
Seeigeleies. Er konstatierte das Vorhandensein einer pigmentierten Region, 
die normalerweise zum Entoderm wird, einer vegetativen Polkalotte, die das 
primare Mesenchym bildet, und einer animalen Halfte, aus welcher das Ekto- 
derm entsteht. Ist nun die prospektive Potenz dieser Bezirke gleich ihrer 
prospektiven Bedeutung? Nach Driescu (1893 IX) haben wir oben gesehen, 
dass mikromerenfreie Fragmente Plutei bilden konnen; das primare Mesen- 
chym kann also aus atypischem Material regulatorisch entstehen. Normaler- 
weise wird bei der Gastrulation nur die vegetative Halfte invaginiert. Ist das 
Einstulpungsverm6égen an die vegetative Halfte gebunden? Nach Driescus oben 
referierten Untersuchungen ist dies bei 25 % der Keime nicht der Fall, nach 
Zoja dagegen konnen die isolierten animalen Halften nicht gastrulieren. 
Boveri verfolgte die Entwicklung eines animalen (pigmentfreien) Stuckes: es 
wurde zu einer Dauerblastula. Nach einer Anmerkung S. 83, 1902 hat BovERI 
die Zuchtung animaler Sticke ,,in ausgedehntem Masse wiederholt“, aber nur 
Dauerblastulz erhalten. Die Ergebnisse Zojas und Boveris stimmen also 
iiberein. BOVERI meint, dass animale Sticke vielleicht dann gastrulieren, wenn 
die aquatoriale Furche vegetativwarts verschoben wird, so dass ein Teil der 
pigmentierten Zone dem animalen Fragment zugeteilt wird. 

1902 b wiederholte DrieEscu seine Isolierungsversuche, nun mit Hilfe des 
kalziumfreien Seewassers nach Hergst. Achtzellenstadien wurden in Ca- 
freiem Wasser geschiittelt und Gruppen von vier Zellen wurden isoliert, 
21 ,,animale (d. h. nach der nachsten Furchung gleich grosse Zellen) und 
10 vegetative (d. h. 4 Makro- und 4 Mikromeren). Die letzteren gastrulierten 
und 9g bildeten Plutei (es wird nicht angegeben, welcher Organisationsgrad 
damit gemeint wird, ob Mund und Armfortsatze wirklich ausdifferenziert 


wurden; unserer Erfahrung nach ist dies bei vegetativen Halften nicht mog- 
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lich). Aus den ,,animalen“ Fragmenten entstanden 15 Dauerblastule und 
6 Gastrule. 5 von ihnen wurden Plutei. Also gastrulierten 28 % der animalen 
Halften, d. h. etwa dieselbe Prozentzahl, die DRIESCcH Ig00 (a) gefunden hatte. 
Er andert nun seine friiheren Ausserungen dahin um, dass, falls eine animale 
Blastomere nicht gastrulieren kann, dies auf einem Mangel ihrer stofflichen 
Natur beruht. 

Da das Unvermogen zu gastrulieren wahrscheinlich auf dem Mangel eines 
Stoffes beruht (DriEescu, 1903), rihren die etwa 25 % der Gastrulz aus ani- 
malen Halften vielleicht von solchen Eiern her, bei welchen sich das Pigment 
nach Boveri auf die Mesomeren erstreckt. Wenn nun die aquatoriale Furche 
vegetativwarts verschoben wird, so meint DriescH (1903), dass mehr 
Gastrulz aus animalen Fragmenten erhalten werden sollten. Er isolierte die 
grossen, animalen Zellen (Makromeren) aus Achtzellenstadien mit vorzeitigen 
Mikromeren (vgl. S. 23). Von 149 (Echinus) gastrulierten 66, d. h. 44,3 %, 
also eine hohere Prozentzahl als bei normaler Lage der Aquatorialfurche. — 
Ausserdem isolierte DriEscu die vier grossen, vorzeitigen Makromeren eines 
Eies je fur sich und fand einen Unterschied beziglich ihrer Entwicklung. 
(In den meisten Fallen waren nur drei Mikro-Makromerenpaare vorhanden, 
dazu zwei gleich grosse Zellen.) Eine der Makromeren blieb im allgemeinen 
im Blastulastadium stehen, eine oder zwei wurden zu Gastrulz mit typischem 
oder zu kleinem Urdarm. Warum dieser Unterschied zwischen Makromeren 
aus einem einzigen Ei, deren jede doch gleichen Anteil an den vegetativen 
Keimbestandteilen besitzt? fragt Drrescu. Die Antwort ist durch unseren 
Nachweis gegeben, dass die Furchungsebenen bei dem Auftreten vorzeitiger 
Makro- und Mikromeren oft schrag stehen, wodurch die Zellen also nicht 
eleichen Anteil an dem vegetativen Material erhalten. Die von DRIESCH zur 
Kontrolle aus je einem Ei isolierten */,-Blastomeren entwickelten sich alle 
vier in gleicher Weise, nur dass in einem Falle aus den vier Kleinkeimen eine 
Blastula und drei Gastrulz, von welchen eine nur einen kurzen Darm besass, 
entstanden. ,,Es wird wohl das Rechte treffen, wenn man ein vorzeitiges 
(anachronistisches) Auftreten der Aquatorialfurche hier annimmt.‘‘ Die Deu- 
tung kommt der richtigen Erklarung nahe: zwar tritt die Aquatorialfurche 
(die dritte Furche) nicht zu frith auf, aber sowohl sie als auch die zweite 
Furche haben schrag gestanden. — Bei den grossen, vorzeitigen Makromeren 
kommt die mikromerenbildende Kalotte nicht vor, jedoch besassen einige 
Larven Mesenchym, andere aber nicht. Deshalb meint DriEscu, dass es schwer 
sei, von irgendwelchem naheren Inbeziehungsetzen von Ejiregionen und 
Keimteilen zu sprechen. 

Durch Fragmentierung von Furchungsstadien und willkurliche Verwach- 


sung bewirkte GARBOWSKI (1904 a) eine Verlagerung einzelner Zellen oder 


Zellgruppen. Jedoch erhielt er typische Larven. Einen ahnlichen Verlagerungs- 


versuch hatte Drrescu schon frither ausgefuhrt (1896 b, Anhang I1), indem 
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er Achterstadien (Echinus) schittelte, so dass die Zellen sich wie eine Scheibe 
ordneten. Trotzdem sie dabei zum Teil gemischt wurden, entwickelten sich 
ypische Larven. Also mussten die Blastomeren gleichwertig sein. Es fragt 
sich aber, ob die Zellen wirklich weitgehend verlagert wurden, und ob sie 
nicht etwa ihre richtige relative Lage bei der Krimmung und dem Schliessen 
der Scheibe einnahmen. 1905 (b) schnitt GARBowsSKI einige Eier (Paracentro- 
tus) aquatorial. Die animalen Teile, die Pigment enthielten, zeigten normale 
Enchymbildung. — Im Gegensatz zu Bovert glaubt GARBowskt, dass nicht 
die ganze Mikromerenplatte zu primarem Mesenchym wird, sondern dass ein 
Teil von ihr sekundares Mesenchym liefert. Er meint auch, dass die Pigmen- 
tierung ,,nicht durch eine polare Schichtung organogenetischer Substanzen 
bedingt“ sei. 

DRIESCH (1905 b) untersuchte die Anzahl der primaren Mesenchymzellen 
in unharmonischen Fragmenten, welche durch Schutteln von Achterstadien in 
Ca-freiem Seewasser erhalten wurden. Seine Schlussfolgerung war, dass 
Regulation eintritt, so dass entweder ,,zu viel‘‘ oder ,,zu wenig*’ Mesenchym- 
zellen gebildet werden, als aus dem Material normalerweise hatten entstehen 
sollen, und dass animale Zellen in etwa 25 % der Falle Mesenchym bilden 
k 6nnen, obwohl sie nicht dem gewohnlicherweise mesenchymbildenden Be- 
reich angehoren. Etwa 50 % der vorzeitigen Makromeren bilden Mesenchym. 
Der Bezirk, aus welchem Mesenchym entstehen kann, ist also grosser als der- 
jenige der vegetativen Kalotte. 

Morcan und SPooNER (1909) zentrifugierten Arbacia-Eier, wobei der 
Eiinhalt sich in vier Schichten ordnete, welche jeden Winkel mit der Eiachse 
bilden konnten. Die Mikromeren wurden an derjenigen Kreuzung zweier 
Furchen abgeschnurt, die dem Punkt am nachsten lag, welcher sich der Mikro- 
pyle gegenuber befand. Aus dieser Beobachtung konnen wir schliessen, dass 
der zu Mikromerenbildung fahige Bezirk grésser ist, als was aus der 
normalen Entwicklung hervorgeht. Dasselbe lehren folgende Beobachtungen. 
Simultan drei- (Morcan, 1895 b) oder viergeteilte Eier (Driescn, 1892 V — 
dies geschieht bei Polyspermie) bilden bei der vierten Furchung direkt 6 bzw. 
8 Mikromeren, und Morcan fand, dass das Volumen der 6 Mikromeren 
grosser ist als dasjenige der 4. Bovert (1go1 a) fand Mikromeren ohne eine 
Spur der vegetativen Polkappe. Dasselbe wurde bei unseren Versuchen (S. 
18) beobachtet. 

v. Usiscu (1925 c, d) zerschnitt Blastule von Echinocyamus aquatorial. 
Wegen der langlichen Form dieser Blastulz ist die Orientierung sehr einfach. 
Die 26 animalen Halften lieferten nur Blastule, zum Teil mit deutlicher 
Mundanlage. Da die Operation im Blastulastadium ausgefithrt wurde, oft so 
spat, dass die Mesenchymbildung schon eingeleitet worden war, gibt aber 
dieser Versuch v. Ustscus keinen Aufschluss uber die Potenzverteilung in 
fruhen Stadien. 
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In diesem Zusammenhang sei erwahnt, dass RUNNSTROM (1925 c, 1926) 
eine Ausbildung uberzahliger Darmanlagen, auch von dem animalsten Bereich 
des Seeigelkeimes aus, beobachtete. Diese uberzahligen Einstiilpungen treten 
auf, wenn unter gewissen ausseren Bedingungen eine Lockerung des Zell 
gefuges bewirkt wurde. Auch erinnern wir an die Entodermisierung von 
prasumptivem Ektoderm unter Einwirkung von Lithiumsalzen (HeERgst, 
1893). v. UBiscH (1925 d) spricht die Vermutung aus, dass die Potenzen des 
Entoderms sich in allen Teilen der Blastula vorfinden — man vergleiche 
hiermit unsere Feststellung, dass die animale Halfte differenzierungsomni- 
potent ist. 

Wir rekapitulieren noch einmal, welche Tatsachen unsere Untersuchungen 
betreffs der Lokalisation im Seeigelei zutage gefordert haben. Die Fahigkeit, 
Mikromeren zu bilden, ist nicht nur an die vegetative Polkalotte gebunden, 
sondern erstreckt sich, obwohl mit abnehmender Intensitat, animalwarts etwa 
bis zur Mitte der pigmentierten Zone (S. 18). Der zur Mesenchymbildung 
fahige Bereich ist wahrscheinlich mit der Mikromerenregion identisch, denn 
typische Larven konnten noch entstehen, wenn die vegetative Kalotte mitsamt 
einem Teil der pigmentierten Zone entfernt worden war (S. 36). Schon vor 
der Befruchtung ist das Gastrulationsvermogen auf das vegetative Material 
beschrankt. Nur die animale Halfte kann Wimperschopf und Stomodzum, 
Flimmerband und Armfortsatze bilden, letztere weil nur das echte Ektoderm 
die Skelettbildnerzellen zu reger Tatigkeit stimulieren und das Anwachsen der 
Kalknadeln dirigieren kann. Isoliertes animales Material kann also nicht 
gastrulieren, auch kein Mesenchym bilden. 

Unsere Befunde uber die Ausdehnung des Mikromeren- und Mesenchym- 
bildungsbezirkes stehen also in vollem Einklang mit den eben angefuhrten 
Ergebnissen von Driescu (1905 b), GarBpowsk1 (1905 b), Morcan und 


SPOONER (1909), MorGAN (1895 b) und BoveERI (1901 a). 


In den letzten Jahren sind einige einschlagige amerikanische Arbeiten 


erschienen. HARNLY (1926) zerteilte reife Eier von Arbacia mit einer Glas- 
nadel. Die Orientierung erfolgte im Verhaltnis zum Kern. HARNLY kam zu 
dem fiir uns tiberraschenden Schluss, dass das mikromerenbildende Material 
im reifen, unbefruchteten Ei zwischen dem Kern und dem Zentrum des Eies 
liegen sollte. Kurz nach der Befruchtung lagert sich der Kern, der friher 
eine beliebige Lage einnahm, in die Eiachse, etwas animal von der Mitte. Zu- 
gleich wechselt das mikromerenbildende Material auch seinen Platz und 
befindet sich jetzt in der vegetativen Halfte. Bei kritischer Betrachtung dieser 
Ergebnisse im Lichte unserer Befunde uber die furchungsbestimmenden Fak- 
toren glaube ich, dass der scheinbare Unterschied zwischen unseren Resul- 
taten gelost werden kann. Samtliche der HARNLyschen Resultate wiirden mit 
den unsrigen ubereinstimmen, falls der Kern immer vegetativwarts von dem 


Aquator lage. Da aber HARNLy angibt, dass der Kern im reifen Ei jede be- 
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liebige Lage, sowohl in der animalen als auch in der vegetativen Halfte, ein- 
-hmen kann, so ist es nicht moglich, die Befunde durch eine solche Ver- 
mutung zu deuten. Es ist ersichtlich, dass die Schnittflachen wegen dieser 
willkurlichen Lage des Kernes (Orientierung nach dem Kern!) jeden belie- 
gen Verlauf haben kénnen. Ein grosser Versuchsfehler liegt nun darin, dass 
HARNLY nur solche Keime beriicksichtigte, bei denen die dritte Furchung 
normal war. Dadurch wurden alle */,- oder */,-Furchungen ausser acht ge- 
lassen, folglich die meisten Meridionalhalften oder ahnliche, schrage Halften 
nicht mitgerechnet, bei welchen eben mikromerenbildendes Material auch in 
der Halfte, die vom Kern aus gesehen jenseits des Zentrums liegt, vor- 
handen ist. 
PLouGH (1927) fand, dass die Plutei aus isolierten */,-Blastomeren von 
Arbacia und Echinarachnius auf der einen Seite oft ein defektes Skelett auf- 
weisen. Er erklart dies durch die Annahme, dass eine mikromerenbildende 


Substanz am vegetativen Pole lokalisiert ist, und dass durch schrage Lage 


der ersten Furche mehr oder weniger oder nichts von dem Skelettbezirk den 
1/,-Blastomeren zugeteilt wird. Er stutzt sich dabei auf eine Angabe 
v. Usiscus (1925, a), die er aber vollig missverstanden hat. v. Usiscu spricht 
von einer zur Medianebene beliebigen Lage. Bei seinen Versuchskeimen ging 
aber die erste Furche immer durch die Eiachse. PLouGnH glaubt, dass die 
Furche in verschiedenem Winkel zur Eiachse einschneidet. Es ist ja moglich, 
dass solch eine Schragstellung bei seinen Versuchsarten Ofter als bei anderen 
Seeigelarten vorkommt. Seine Deutung der Ursache der Entstehung der 
Defektlarven kann aber nicht als bewiesen angesehen werden. 

TAYLor und TENNENT (1924) und TayLor, TENNENT und WHITAKER 
(1926) behaupten, dass im unbefruchteten Ei von Lytechinus (Toxopneustes) 
keine Lokalisation von mikromeren- und mesenchymbildenden Substanzen 
vorkommt. Oben (S. 90) wurde dargetan, dass ihre Schnittmethode nicht 
einwandfrei war, und dass folglich die Ergebnisse wahrscheinlich nicht 
zuverlassig sind. 

Wenden wir uns nun zu der Frage der Lokalisation der Gastrulations- 
potenzen! Unsere auf ein grosses Versuchsmaterial gegriindete Ansicht, 
dass eine isolierte animale Haifte nicht gastrulieren kann, steht in Uberein- 
stimmung mit den oben referierten Befunden Zojas (1895), BOVERIs (1901 a, 
1902) und v. UBiscHs (1925 c, d). Wie konnen nun die abweichenden Resul- 
tate DriescHs erklart werden? Zwar arbeitete er mit Echinus microtuber- 
culatus und Spherechinus granularis, Zoja, BovERI und wir mit Para- 
centrotus. Es durfte aber unwahrscheinlich sein, dass die Potenzen bei diesen 
einander nahestehenden Arten so verschieden verteilt sein sollten. Es sei hin- 
zugefugt, dass ich auch aus etwa zehn isolierten Mesomerenkranzen von 
Psammechinus miliaris — also aus einer Art, die Echinus nahe steht — nur 
Dauerblastulz erhielt. Meiner Meinung nach beruhen die abweichenden Er- 
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gebnisse Driescus auf Versuchsfehlern: wenn Driescu Zellen von Meso- 
merengrosse isolierte und sie als Mesomeren beurteilte, so haben sich unter 
sie auch vegetative Elemente eingeschlichen, bei denen infolge des Schuttelns 
die Mikromerenbildung unterdriickt worden war, d. h. die vegetativen */,- 
Blastomeren hatten sich aqual anstatt inaqual geteilt. Auch Zoja hat diese 
Erklarung angedeutet. Um dieser Anschauung eine Stutze zu geben, habe ich 
folgenden Versuch gemacht. Viererstadien wurden geschuttelt und */,-Blasto- 
meren isoliert. Nach der nachsten Teilung wurden die zwei Zellen (eine 
animale und eine vegetative) jedes Individuums getrennt und paarweise iso- 
liert. Von den 22 isolierten Paaren schntrten sich Mikromeren nur bei 14 
vegetativen Zellen ab. Alle animalen Blastomeren sowie 8 von den vegetativen 
furchten sich aqual. Hatten wir hier alle Zellenpaare mit gleich grossen Zellen 
als Mesomeren betrachtet, so hatten aus den 22 + 8== 30 Individuen 8 gastru- 
lieren konnen, d. h. 26,6 %, also eine Prozentzahl, die mit der von Driescu 
gefundenen genau ubereinstimmt. Ausserdem sei daran erinnert, dass man in 
geschuttelten Kulturen oft Keime mit gehemmter Mikromerenbildung sieht. 
Die Berechtigung unserer Erklarung soll hier weiter motiviert werden. 
1893 (IX) schreibt Drrescu, dass er von den gleich grossen Zellen ,,typische 
Plutei oder prismatische Gastrule mit Darmgliederung von durchaus 
normalem Habitus‘ erhielt. 1902 (b) teilt er mit, dass aus 21 ,,animalen“ 
*/.-Blastomeren 15 Dauerblastule und 6 Gastrulz entstanden. Aus letzteren 
entwickelten sich 5 zu durchaus normalen, jedoch um einen 
Tag verspateten Plutei. Nach Drrescus Auffassung sind die 25 % 
von Gastrule und Plutei animaler Halften deswegen zu weiterer Entwicklung 
fahig, weil sie etwas von einem Stoff besitzen, den die ubrigen animalen 
Fragmente entbehren. Es muss sich also um geringe Quantitaten dieses 
Stoffes handeln. Nun haben wir aber gezeigt, dass, wenn eine Halfte (durch 
schrage Schnittrichtung oder durch einen zu weit vegetativwarts gelegten 
Schnitt) ein Stiick vegetativen Materiales mitbekommt, kein typischer 


Pluteus, sondern eine Gastrula mit verktimmertem Urdarm (S. 33—38) ent- 


3 
steht. Nur wenn einem animalen Fragment ziemlich viel von dem vegetativen 


Material zugeteilt wird, kann ein typisches Gebilde zustande kommen. Man 
sollte also allerlei Ubergange zwischen typischen Plutei und Kummerbildungen 
erwarten, aber DriEscH spricht, mit einigen unten zu besprechenden Aus- 
nahmen, meistens von durchaus typischen Plutei. Nun wissen wir, dass Me- 
ridionalhalften zu typischen Larven werden konnen, dass sie jedoch in ihrer 
Entwicklung um einen Tag verspatet sind (S. 64). Da wir ausser- 
dem in unserem Kontrollversuch zeigten, dass die Mikromerenbildung durch 
Schiitteln oft unterdriickt wird, so scheint mir unsere Annahme berechtigt, 
dass viele (etwa 25%) der von Driescu als animal beurteilten */,-Frag- 
mente tatsachlich Meridionalhalften (oder vegetative Halften) mit gehemmter 


Mikromerenbildung darstellten, und dass ebenso viele von den als Mesomeren- 
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paare isolierten Blastomeren in der Tat vegetative Zellen waren, die sich 
aqual gefurcht hatten. 

Zugunsten unserer Annahme spricht auch die Tatsache, dass DriEscH 
immer mehr ,,animale“ als vegetative Fragmente erhielt, wenn er solche aus 
einem Haufen geschittelter Furchungsstadien isolierte. Dies spricht ja ent- 
schieden dafiir, dass meridionale und vegetative Zellgruppen oder Zellen 
durch aquale Furchung sich als animale darstellten! 

Die einzige Angabe, die in direktem Widerspruch zu unserer Deutung 
steht, ist diejenige von Driescu (1900 a), dass 5 Paare Gastrule sich aus den 
zwei Zellen entwickelten, die bei der nachsten-Furchung. aus isolierten +/,- 
Blastomeren erhalten wurden. Auch hier glaube ich aber eine Erklarung 
geben zu konnen. Von 100 Paaren lebten die beiden Individuen nur bei 5. 
Nach der oben angefiihrten Feststellung von Driescu (S. 119), die von uns 
bestatigt wurde (S. 39), dass rein vegetative Fragmente oft sterben, konnte 
angenommen werden, dass wegen der Schadigung beim Membranabschutteln 
sowie bei der Isolierung der 100 Paare keine rein vegetativen Teile sich weiter- 
entwickeln konnten, sondern nur solche, die neben vegetativem auch etwas 
animales Material enthielten, d. h. solche, die infolge Schragstellunug der 
ersten Furchen (durch Schadigung beim Membranabschutteln bewirkt) in 
beiden 1/,-Blastomeren des Paares sowohl Ento- als auch Ektodermmaterial 
mitbekamen. Dies geschah nur bei 5 von 100 Paaren. Ich finde es also sehr 
wahrscheinlich, dass die Gastrulation der beiden Kleinkeime der 5 Paare nicht 
beweist, dass ein animales Fragment gastrulieren kann. Im Gegenteil muss 
angenommen werden, dass sie deshalb gastrulierten, weil sie nicht rein ani- 
maler bzw. vegetativer Herkunft waren. 

Kehren wir schliesslich zu den oben erwahnten Ausnahmen zuruck! 
DriescH erhielt meistens entweder Dauerblastulz oder auch typische Plutei 
aus ,animalen‘’ Fragmenten, also nur selten Kummerbildungen. Wenn er 
(1900 a) ,,Mesomeren“ isolierte, entbehrten zuweilen diese ,,animalen Gastrulz“ 
des Mesenchyms. In diesem Falle war oft der Darm zu klein und nur zwei- 
anstatt dreigliedrig. Es kommt mir sehr wahrscheinlich vor, dass solche 
Gastrule aus Zellen hervorgingen, die dank der schragstehenden Furchungs- 
ebenen sowohl Ektoderm- als auch etwas Entodermmaterial enthielten. 

Es kann die Moglichkeit vorliegen, dass die abweichenden Ergebnisse 
Driescus darauf beruhen, dass die Verhaltnisse bei den verschiedenen Arten 
verschieden sind, aber dies ist, wie oben hervorgehoben wurde, sehr unwahr- 
scheinlich. Bei Echinus und Spherechinus mussten dann etwa 25 % der Eier 
einen anderen Bau als die tbrigen haben! Ich halte es fiir viel wahrschein- 
licher, dass die Abweichungen durch die nachgewiesenen Versuchsfehler zu 
erklaren sind. 

Betreffs der vegetativen Halften haben Zoja (1805) und Driescu 
(1905 b) das Nichtvorhandensein eines Wimperschopfes konstatiert. Zoja 
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erhielt eine vegetative Larve mit dreigegliedertem Darm, kleinem Kalk- 
skelett und ovoider Gestalt; bezuglich des Mundes wird nichts ausgesagt. 
Diese Angaben stiminen mit unseren Befunden tiberein. Drrescu ztchtete 


1893 (IX) 9 vegetative Halften, die zu Gastrule ,oder weiter gebracht* 


wurden. 1900 (a) erhielt er Gastrule mit dreigegliedertem Darm und kleinen 


Dreistrahlern aus vegetativen 1/,-Blastomeren. 1902 b entstanden 9 Plutei 
aus 10 vegetativen Halften. Da mir nicht klar ist, welche Forderungen 
Driescu betreffs Stomodeum, Flimmerband und Armfortsatze stellte, um 
das Wort Pluteus in diesem Falle zu benutzen, so konnen wir nicht sagen, 
dass die Angaben Driescus gegen unsere Feststellungen sprechen. 

TayLor, TENNENT und WHITAKER (1926) wollten geltend machen, dass 
das prasumptive Ektoderm im unbefruchteten Lytechinus-(Toxopneustes)-Ei 
oberflachlich liegt, wahrend das Entodermmaterial sich im Inneren vorfindet. 
Diese Angabe sttitzt sich auf die Tatsache, dass kleine Eioberflachenfragmente 
— Durchmesser 7/, von dem des Eies — nicht gastrulieren, also sollten 
sie nur aus Ektoderm bestehen. Nun haben aber Morcan (1895 c) und 
DRIESCH (1902 b) gezeigt, dass das kleinste Volumen eines Eifragmentes, das 
uberhaupt gastrulieren kann, etwa 1/,,.—'/,, des Eivolumens betragen muss. 
Das Volumen der oberflachlichen Stiicke, welche die amerikanischen Forscher 


studierten, entspricht 7/,., des Eivolumens! 


Von den Versuchen an anderen Echinodermen durften nur die Unter- 
suchungen SCHAXELS (1914) an Asterias und RUNNSTROMs an Henricia vor- 
liegen. Im reifen Ei von Asterias bemerkt man eine Ansammlung dichteren 
Plasmas an dem vegetativen Pole. Die animalen 1/,-Blastomeren sind etwas 
kleiner als die vegetativen. Das Zytoplasma der animalen Zellen ist in allen 
Radien gleich geschichtet und der Kern liegt im Zentrum. Bei den vegeta- 
tiven ist der Kern exzentrisch (animal) in einem Bezirk lockeren Plasmas 
gelegen. Die Schicht des ausseren, dichten Plasmas ist auf der Vegetativseite 
erheblich dicker als anderswo. Die Potenzen der Zellen sind auch verschieden. 
Die vier animalen Achterzellen oder die isolierten animalen 7/,- oder 
1/,,-Blastomeren konnen nicht gastrulieren, die entsprechenden vegetativen 
Elemente, die mehr von dem dichteren Plasma enthalten, konnen sich zu 
Zwerglarven entwickeln. Zwischen den animalen und vegetativen Keim- 
bezirken liegt also sowohl ein morphologischer als auch ein potentieller 
Unterschied vor. Ob diese in ursachlichem Zusammenhang miteinander stehen, 
wissen wir nicht. — Durch Transplantationsversuche an Henricia kam RUNN- 
STROM (1920 a) zu der Auffassung, dass ein Teil des Eies ein besonderes, 
,urdarmbildenes“ Protoplasma enthalt. 

Die Frage betreffs der organbildenden Keimbezirke unter anderen Tier- 
gruppen soll hier nicht ausfuhrlich erOrtert, sondern nur kurz gestreift 


werden. 
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In dem Kapitel iiber die Polaritat wurde die bilaterale Anordnung er- 
wahnt, die gewisse Stoffe im Ascidien-Ei bei der Befruchtung durchmachen 
(S. 86). ConKLINn unterscheidet fiinf Plasmasorten (,,ectoplasm, endoplasm, 
myoplasm, chymoplasm, chorda-neuroplasm“), welche die Entstehung ent- 
sprechender Organe veranlassen. 1906 weist CONKLIN nach, dass die Spezifi- 
zierung der Plasmaarten so stark ist, dass sie einander regulationsweise nicht 
vertreten konnen. ,, These visibly different ooplasmic substances are therefore 
,organforming substances‘ and the areas,in which they are located are 
organforming germ regions‘ .“ 

Das Dentalium-E1i weist vor der Reifung drei Schichtzonen auf (WILSON, 
1904 a, b). Die untere Polkalotte hat schon in dem ungefurchten Ei solche 
EKigenschaften, dass ihre Anwesenheit notwendig ist, damit die Larve alle 
Organe erhalten soll. Von ahnlichem Typus sind die Eier des Gastropoden 
Ilyanassa (CRAMPTON, 1896). 

Wir haben auf S. 86, 87 erfahren, dass bei einigen Gastropoden und Anne- 
liden ein besonderes, klares Plasma am animalen Pole vorhanden ist, das bei 
der Auflosung des Keimblaschens entsteht und zum Ektoderm wird. (Es sei 
hier die Angabe JENKINSONs [1911 b| erwahnt, dass auch bei Paracentrotus 
das animale Plasma nach der Auflosung des Keimblaschens ein anderes Aus- 
sehen bekommen soll.) Durch Zentrifugierungsversuche an Physa, Lymnea, 
Planorbis (CONKLIN, 1910) und Crepidula (CONKLIN, 1917) wurde dargetan, 
dass die sichtbaren Substanzen nicht in einer kausalen Beziehung zu den Or- 
ganen stehen, denn die Stoffe konnten beliebig im Verhaltnis zur Keimachse 
verlagert werden, ohne dass die typische Entwicklung gestort wurde. Dagegen 
wurde von v. PARSEVAL (1922) und PENNERS (1924) nachgewiesen, dass die 
Polplasmen beim Tubifex-Ei ,,organbildende“ Bedeutung haben. 

Animale Halften der Achterstadien von Cerebratulus marginatus 
(ZELENY, 1904) konnen nicht gastrulieren, aber ein Apicalorgan bilden, vege- 
tative Halften vice versa. Das animale Quartett ist grosser als das vegetative, 
also kann die Unfahigkeit zur Gastrulation nicht an Materialmangel liegen. 
Meridionalhalften dagegen gaben kleine Larven. Die Potenzen der animalen 
und die der vegetativen Halften miissen also verschieden sein. Die Verhalt- 
nisse gleichen sehr denen bei Paracentrotus und Asterias. — Bei Cerebratulus 
lacteus (WILSON, 1903, YATSU, 1904, 1910 c, d) wird auch eine klare Region 
bei der Auflosung des Keimblaschens gebildet, was nach der Ablage ins Wasser 
erfolgt. Die Richtungskorper werden jedoch erst nach der Befruchtung ab- 
geschnurt. Die meisten Fragmente, die vor dem Schwinden des Keimblaschens 
gewonnen wurden, entwickelten sich zu typischen Larven. Die Prozentzahl 
solcher Larven nimmt aber bei den Fragmenten ab, die durch spatere Ope- 
ration, bis zur Zeit der ersten Furchung, erhalten wurden. Hier hat also eine 
Lokalisation stattgefunden, die mit der Auflosung der Keimblaschen anfangt. 


Ein entsprechender Vorgang ist bei dem Seeigelei noch nicht nachgewiesen 


127 


SVEN HORSTADIUS 


worden, indem eine ahnliche Lokalisation im reifen Ei vorhanden ist und keine 
Experimente mit unreifen Eiern ausgefuhrt worden sind. Der Umstand, 
dass bei der Reifung des Paracentrotus-Eies das Pigment sich in einer be- 
stimmten Zone ordnet, die spater etwa dem Entoderm entspricht, lasst uns 
aber vermuten, dass sich vielleicht auch hier ein ahnlicher Vorgang abspielt. 

In dem Ascaris-Ei wies BOVERI (1892, 1899) nach, dass eine Chromatin- 
diminution in allen Zellen mit Ausnahme der Urgeschlechtzellen stattfindet. 
Durch Beobachtungen an dispermen und zentrifugierten Eiern mit abweichen- 
dem Furchungstypus konnte Boveri (1910 a) beweisen, dass das Ausbleiben 
der Diminution in gewissen Zellen auf dem Vorkommen einer Plasmaschicht 
spezifischer Qualitat (oder Konzentration) beruht. 

Das Ctenophorenei hat einen radiaren Bau und besteht aus einer dinnen 
Ektoplasmaschicht, die im Dunkelfeld intensiv griin leuchtet, und einem Endo- 
plasma mit tropfigen Einlagerungen, das im Dunkelfeld in Silberglanz er- 
strahlt (SPEK, 1926). Das Ektoplasma sammelt sich wahrend der Furchung 
in die Mikromeren, aus welchen das Ektoderm hervorgeht. Werden einige 
Mikromeren entfernt, so werden die entsprechenden Rippen nicht gebildet. 
Wegen der merkwirdigen Materialverschiebungen usw. sind die Verhaltnisse 
sehr kompliziert. Es sei hier nur auf die Arbeit SpEKs (1926) hingewiesen, 
wo auch die altere Literatur zu finden ist. 

Die experimentellen Untersuchungen an Medusenkeimen (CHUN, 1892, 
Maas, 1901) geben keine Anhaltspunkte betreffs einer eventuellen ungleichen 
Potenzverteilung in animal-vegetativer Richtung. 

Wir haben oben erwahnt (S. 102), dass SEIDEL (1926) das Vorhanden- 
sein eines Organisationszentrums in einem Insektenei nachweisen konnte. Er 
stellte dabei auch fest, dass auf der geraden Seite des Eies ,,eine spezifische 
Disposition zur Entwicklung des Keimstreifs vorliegen muss“. 

Bei dem Amphioxus-Ei fand Wi1Lson (1893), dass die dritte, aquatoriale 
Furche das prasumptive Ektoderm von dem prasumptiven Entoderm trennt. 

Betreffs des Amphibieneies erinnern wir nur an das in den beiden vorher- 
gehenden Kapiteln Angefuhrte. Im reifen Ei ist ein Organisationszentrum 
in der grauen Sichel oder einer entsprechenden Region lokalisiert. Das ubrige 
Material scheint wenigstens in ziemlich hohem Grade differenzierungsomni- 
potent zu sein, obwohl gewisse Organe dazu hinneigen, in einer bestimmten 
Ebene gebildet zu werden (vgl. S. 97). Neuerdings hat z. B. BAUTZMANN 
(1927) gezeigt, dass eine sekundare Embryonalanlage auch in isolierten 
ventralen Gastrulahalften induziert werden kann. 


Es sei auch an die keimbahndeterminierenden Stoffe erinnert (bei Lep- 


tinotarsa, HEGNER, 1911, und bei Copepoden, JAcoss, 1925). 


Es fragt sich nun, ob die in vielen Keimen wahrnehmbaren, in Schichten 


geordneten Stoffe wirklich ,organbildende Substanzen“ sind oder nicht. 
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Schon BovERI (1901 a) meinte, dass ,,nicht etwa der Pigmentring es ist, 
der dem von ihm umzogenen Bereich des Eies besondere Eigenschaften ver- 
leiht, sondern dass der Ring nur ein Symptom einer Schichtung in animal 
vegetativer Richtung“‘ sei. Soweit ich sehe, sind keine Resultate von Zentri- 
fugierungsversuchen an Paracentrotus-Eiern veroffentlicht worden. Nach 
mundlicher Mitteilung von Dr. J. RunNstROm riickt das Pigmentband bei 
Zentrifugierung nie von seinem Platz, trotzdem das Plasma geschichtet wird. 
Bei Arbacia (wo das Pigment wahrend der Furchung von dem vegetativen 
Pole weicht, S. 117) gelangt das Pigment in die grosste der vier Zentrifugie- 
rungsschichten. Diese Schichten konnen irgendwelche Lage im Verhaltnis zur 
Eiachse (durch die Mikropyle und die Richtungskorper kenntlich gemacht) 
einnehmen. Die Furchung wird etwas von der Schichtung beeinflusst, bei der 
spateren Entwicklung zeigt es sich aber, dass die Eiachse ihre urspriingliche 
Lage behalt, was teils daraus hervorgeht, dass die Mikromere an der Kreu- 
zung der Furchen gebildet wird, die der Mikropyle gegentber liegt, teils dar- 
aus, dass die Invagination der Mikropyle genau gegenuber anfangt (Lyon, 
1906, Morcan und Lyon, 1907, MorGAN und SPOONER, 1909, MorGAN, 
1909, 1910 b). 

Literaturangaben betreffs Zentrifugierungsversuchen an Eiern anderer 
Tiergruppen finden sich bei WriLson, 1925, S. 1087. In kurzer Zusammen- 
fassung kann gesagt werden, dass die Entwicklung typisch verlauft, obwohl 
der Eiinhalt in zur Eiachse willktrlicher Lage geschichtet wird. Weder die 
Polaritat noch die harmonische Ausdifferenzierung des Keimes wird gestort. 
Die sichtbaren Stoffe sind also Einschlusse, die ohne kausale Bedeutung fur 
die Organbildung sind. — Es gibt aber Falle, wo die Schichtung durch Zentri- 
fugierung allerlei Storungen der Entwicklung zur Folge hat (z. B. PAvutt, 
1927, bei Calliphora). 

Welcher Natur die ,,organbildenden Substanzen‘‘ — d. h. diejenigen, die 
Unterschiede sowohl der Differenzierungs- als auch der Organisationspotenz 
bewirken — sind, wissen wir nicht. Es muss wohl aber angenommen werden, 
dass sie vielleicht an ein plasmatisches Geriist gebunden sind, von dem 


CONKLIN (1917) als Sitz der Polaritat spricht (vgl. oben, S. 96). 


Zusammenfassung. 


Die Literatur uber ,,organbildende Keimbezirke“, hauptsachlich bei den 
Echinodermen, wird diskutiert. Da unsere Feststellung, dass die animale 
Haltte des Seeigeleies differenzierungsomnipotent, aber organisationsnulli- 
potent, die vegetative Halfte dagegen organisationsomnipotent, obwohl nur 
differenzierungspluripotent ist, in Widerspruch zu den Angaben DrrEscHs 
steht, dass etwa 25 % der animalen Keimhalften gastrulieren konnen, wird 
eine Erklarung gegeben, wie Driescu wahrscheinlich zu diesem Resultat ge- 


kommen ist. 


9.— A. Z. 1928. 
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D. UBER DIE SPEZIFITAT DER KEIMBLATTER. 


Aus der Arbeit Mancotps ,,Transplantationsversuche zur Frage der 
Spezifitat und der Bildung der Keimblatter“‘, 1924, Kap. VI, S. 271—276 
referiere ich folgendes. Betreffs der Spezifitat der Keimblatter schreibt 


ZIEGLER in seinem Lehrbuch der vergleichenden Entwicklungsgeschichte der 


niederen Wirbeltiere, 1902, S. 47: ,,Wenn bei den Wirbeltieren die Gastru- 


lation beendet ist und die Keimblatter gebildet sind, so haben diese Keim- 
blatter ganz bestimmte Aufgaben in Bezug auf ihre Beteiligung an den Or- 
ganen und der Bildung der Gewebe. Dieser Satz spricht die Lehre von der 
Spezifitat der Keimblatter aus, welche eines der wichtigsten allgemeinen Re- 
sultate der embryologischen Forschung ist.’ Aus dem Ektoderm werden nach 
dieser Lehre Integument, Nervensystem und Sinnesorgane, aus dem Meso- 
derm Stutzgewebe, Muskulatur, Bindesubstanzen, exkretorische Organe und 
aus dem Entoderm der Darmtraktus mit seinen Anhangen gebildet. — Viele 
Forscher erkannten die Lehre in dieser strengen Form nicht an. Man hat 
nachgewiesen, dass Ektoderm sowohl glatte als auch quergestreifte Muskeln 
geben kann, insbesondere Augenmuskeln. Ausserdem ist wahrscheinlich ge- 
macht worden, dass Mesenchym und seine Gewebe aus verschiedenen Ge- 
weben entstehen konnen. So haben z. B. viele Forscher Knorpel und Knochen 
aus dem Ektoderm abzuleiten versucht. Vorr wunschte, dass die Lehre der 
Spezifitat betreffs der Gewebe, nicht aber betreffs der Organe aufgehoben 
werden sollte. O. VEIT wollte dagegen die ganze Lehre abschaffen, auch be- 
zuglich der Organe, weil nach ihm viele Organe (z. B. Chorda, Herzanlage, 
Thymus) nicht einem einzigen Keimblatt zugeschrieben werden konnen. Die 
Keimblatter sind nach ihm nur morphologische, nicht histogenetisch-physio- 
logische Begriffe. (Literatur siehe MANGOLD, I. c.) 

In den vorigen Kapiteln handelte es sich um eine experimentelle Priufung 
der Potenzen der prasumptiven Keimblatter. Wir erinnern an einen so ex- 
tremen Fall wie bei den Ascidien (Cynthia), wo in dem befruchteten Ei funf 
,,organbildende Substanzen“ vorhanden sind. Es existiert also hier eine Loka- 
lisation der Organbildungspotenzen schon vor der Keimblattbildung. Auch 
im Seeigelei fanden wir eine Potenzeinschrankung, hier schon vor der Be- 
fruchtung. 

Betreffs der Spezifitat der ausdifferenzierten Keimblatter erwahnen wir 
zuerst die Experimente MANGOLDs an Triton-Keimen. Er verpflanzte Ekto- 
derm einer Gastrula mit geschlossenem Urmund in das vegetative Feld einer 
fruheren Gastrula anderer Farbe (anderer Art) und konnte dadurch nach- 
weisen, dass das Ektoderm sich an der Bildung von Ento- und Mesoderm 
beteiligen kann. Der entgegengesetzte Versuch, namlich Ento- und Mesoderm 


in das Ektoderm zu implantieren, war technisch unausfihrbar. MANGOLD 
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schreibt 1925 b: ,,.Damit hat die Frage nach der Spezifitat der Keimblatter eine 
Losung im negativen Sinn gefunden: Es gibt keine Determinationsstufe, in 
der das Zellmaterial in 3 Sorten geschieden wird, von denen die eine nur Epi- 
dermis, Sinnesorgane und Nervensystem, die zweite nur Muskulatur, Niere, 
Chorda und Leibeshohlenepithel, und die dritte nur Darm und seine Anhange 
liefern kann.”” — Durch Transplantation von prasumptivem Ektoderm und 
Mesoderm im Blastulastadium konnte ermittelt werden, dass das Material 
seine Eigenschaften betreffs Ausdehnung, Streckung und Einstilpungstendenz 
immer behalt (MANGOLD, 1924). Ob diese sogenannte Gastrulationspotenz und 
das Differenzierungsvermogen der Zellen unabhangig voneinander sind oder 
nicht, wurde oben erortert (S. 114). 

Ahnliche Potenzpriifungen durch Transplantation sind an Echinoderm- 
larven nicht ausgefihrt worden. Einige der Versuche mit Wegschneiden von 
Teilen junger Gastrule konnen trotzdem hier erwahnt werden, weil bei ihnen 
die Potenzen der Grenzgebiete zwischen Entoderm und Mesoderm oder 
zwischen Ektoderm und Entoderm untersucht werden. Diese Prifung findet 
also nicht statt, wenn die Keimblatter vollig ausdifferenziert sind, sondern im 
Augenblicke ihrer Bildung. Der animale Teil mitsamt der dtnnwandigen 
Mesodermblase wurde von Driescu (1895 a) an Asterias, von mir an Astro- 
pecten (oben, S. 43) und von JENKINSON (1911 a) an Paracentrotus weg- 
geschnitten. Da jedoch Célomblasen abgeschnurt werden konnten, wurde der 
Schluss gezogen, dass sie aus atypischem Material hervorgingen. Also noch 
nach Beendigung der Gastrulation war das prasumptive Entoderm imstande, 
Mesoderm zu bilden. Wir erinnern aber an das, was auf S. 43 hervorgehoben 
wurde, dass die diinnwandige Blase im Stadium der Operation oft nicht die 
ganze Colomzone reprasentiert. Ein Teil der prasumptiven Colomzellen hat 
noch den Charakter von Zylinderepithel, die ,neue“ Blase muss also zum 
Teil aus echtem Céolommaterial entstehen. Dass dabei auch etwas Entoderm- 
material als Mesoderm verwertet wird, ist sehr wahrscheinlich, aber kaum 
bewiesen worden. — Eine ahnliche, atypische Anwendung des Materials durch 
Operation im Gastrulastadium kommt wahrscheinlich auch bei animalen Frag- 
menten vor, die zu Larven werden: die Célome werden kleiner als normal, 
und Colommaterial beteiligt sich an der Bildung des Darmes. 

Im Gegensatz hierzu stehen die Versuche an Holothuria (S. 45). Wurde 
die Colomblase im Moment der Abschnurung entfernt, entsteht kein neues 
Colom. Es ist fraglich, ob der Unterschied dadurch bedingt wird, dass die 
Determination bei Holothuria friher vollendet ist, oder dadurch, dass hier 
der ganze Colombezirk entfernt wurde, wahrend bei den anderen Arten 
ein Teil von ihm zurickblieb und das anscheinend neue Colom bildete oder 
wenigstens sich an seiner Bildung beteiligte. 

Ausser diesen Versuchen mit Verschiebung der Grenze zwischen Ento- 


derm und Mesoderm im Gastrulastadium konnen wir auch Verschiebungen 
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zwischen Ektoderm und Entoderm erwahnen. Diese Experimente miissen aber 
in fruheren Stadien ausgefthrt werden, spatestens an dem in Gastrulation 
sich befindenden Keim. Ich meine die transversale Durchschneidung auf 
der Grenze zwischen prasumptivem Ektoderm und Entoderm, wie wir es an 
Paracentrotus ausfihrten (S. 36—37), und wie es friuher von JENKINSON 
(1911 a) auch an Paracenirotus und von v. UBiscH (1925 c) in seinen scho- 
nen Lithiumversuchen an Echinocyamus geschehen war. v. UBISCcH zeigte, 
dass vegetative Halften, nur aus prasumptivem Entoderm bestehend, nach 
Operation im spaten Blastulastadium Ektoderm geben konnten. Bei unseren 
eigenen Operationen an Blastule, die das primare Mesenchym gebildet hatten, 
und an jungen Gastrule versuchten wir eben in die Grenzebene zwischen den 
Zonen zu schneiden. Dennoch erhielten die vegetativen Halften eine ektoder- 
male Hulle. 


Beilaufig sei erwahnt, dass viele Verfasser hervorgehoben haben, dass 


das Material bei der Entstehung von Doppelbildungen eine atypische Ver- 


wendung findet, aber gleichzeitig wird oft betont, dass dies wahrscheinlich 


nur innerhalb der Keimblattgrenzen erfolge. 


Bei Knospung und Regeneration kann die Keimblattgrenze oft tber- 
schritten werden. Sogenannte atypische Knospung findet man unter verschie- 
denen Tiergruppen. Bei den Margeliden unter den Hydroidmedusen geht die 
Knospenanlage am Magen ausschliesslich aus dem Ektoderm hervor, welches 
auch das Entoderm der Knospe liefert. Unter den Ascidien (Botryllide, 
Styelide) entsteht das Innenblatt der Knospe vom Ektoderm aus. Bei Pedi- 
cellina und den Ectoprocten besteht der Stolo bloss aus Ekto- und Mesoderm 
(Mesenchymzellen). Der Darm wird fur jede Knospe vom Ektoderm aus an- 
gelegt. Auch die Statoblasten der Susswasserbryozoen enthalten nur Ekto- 
und Mesodermzellen. (Zit. nach CLAUS-GROBBEN, 1917.) 

Es sind einige Falle bekannt, bei welchen ein Uberschreiten der Keim- 
blattgrenzen auf regenerativem Wege konstatiert werden konnte. Bei dem 
Nemertinen Lineus beobachteten Nuspaum und OXNER (1912), dass Darm in 
darmlosen Stiicken aus mesodermalen Parenchymzellen neu gebildet wurde. 
Die Regeneration des Kopfchens von Pedicellina sowie des Darm- und Ten- 
takelapparates der Ectoprocten erfolgt atypisch in gleicher Weise wie die 
Knospenanlage. 

1925 wiesen gleichzeitig RUNNSTROM und ich (Vorl. Mitt.) eine atypische 
Regeneration bei Echinodermenlarven nach. RUNNSTROM (1925 b) erhielt in 
Seewasser anormaler Zusammensetzung Seeigellarven, bei denen die Urdarm- 
bildung gehemmt war. Colomblasen entstanden nun auf atypischem Wege durch 
Einwucherung und Abschnurung vom dorsalen Ektoderm in der Hohe der 
Mundanlage. Bei unseren Versuchen konnten Célomblasen aus dem Ektoderm 


(Astropecten, S. 51, Holothuria, S. 54), aus dem Entoderm (Asiropecten, 
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5. 50, Holothuria, S. 54) und aus dem Mesenchym (Asiropecten, S. 50) 
gebildet werden. Ausserdem sei erwahnt, dass RUNNSTROM 1917 bei Seeigel- 
arven mit ruckgebildetem Colom einen Ansatz zur Restitution von Oesophagus, 
also von dem Entoderm aus, beobachtete. Es traten sackfoérmige, diinnwandige 
Ausstulpungen von dem basalen Teil der Speiserdhre auf. Sie wurden aber 
nicht vollig abgeschnirt. — Durch diese Befunde an Echinodermen sind also 
neue Beweise dafiir geliefert worden, dass die Ausdifferenzierung der Keim- 


blatter keine definitive Potenzeinschrankung mit sich bringt. 


Aus welchem Material werden die Organe bei Regeneration gebhildet? 
Entstehen sie durch Umdifferenzierung (mit oder ohne vorhergehende De- 
differenzierung) von schon differenziertem Material (Metaplasie), oder erfolgt 
die Neubildung aus einem Reservat von undifferenzierten, omnipotenten oder 
pluripotenten Zellen? 

In dem Kapitel iber Organisationszentren wurde auseinandergesetzt, dass 
bei Regeneration nicht Gleiches aus Gleichem hervorgeht, sondern dass das 
Regenerat aus einem einheitlichen Blastem entsteht, und dass die Blastemzellen 
in loco gebildet werden, also nicht von anderen Korperteilen aus einwandern. 
SCHAXEL (zit. nach WEIss, 1922, S. 53) meint, dass keine strikten Beweise 
fiir das Vorkommen von Neudifferenzierungen aus differenziertem Material 
erbracht seien, neigt also zu der Auffassung eines Reservates undifferenzierter 
Zellen. WEIss (1922, S. 69) weist darauf hin, dass bei Dedifferenzierung die 
eingeschmolzenen Teile nicht direkt als Bildungsmaterial verwendet, sondern 
nur als Nahrung verwertet werden, und schliesst sich der Auffassung an, dass 
die unmittelbare Verwertung von dedifferenziertem Material als Neubildungs- 
stoff nicht bewiesen worden ist. 

FISCHEL (1921) verneint nicht eine Dedifferenzierung mit folgender Neu- 
differenzierung, betont aber dabei, dass embryonale Potenzen bei der De- 
differenzierung nicht wiedergewonnen werden, sondern dass bei der Neudiffe- 
renzierung nur solche Potenzen sich entfalten, die schon vorher in den Zellen 


vorhanden waren. Eine wahre ,,riicklaufige Entwicklung“ findet nach ihm 


nicht statt. 

Infolge des Studiums verschiedener Regenerationsprozesse ist NUSBAUM 
(1912, zit. nach MANGOLD, 1925 a) zu der Ansicht gekommen, dass Umdiffe- 
renzierung vorkommen kann. Die metaplastischen Potenzen der Gewebe sollten 
mit steigender Differenzierungshohe abnehmen. Nerven- und quergestreifte 
Muskelzellen sollten unipotent sein, glattes Muskelgewebe, Epithel und 
Mesenchym pluripotent und das Parenchym totipotent. Bei Lineus ruber sollten 
die Parenchymzellen sogar zu Geschlechtszellen umgebildet werden konnen. 
MANGOLD (1925 a) nimmt nun an, dass bei Regeneration Zellen mit grosser 


metaplastischer Potenz herbeieilen — hier hatten wir also die Reservezellen 
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vor uns. Eine derartige Wanderung ist tatsachlich beobachtet worden. Bei dem 
Oligocheten A0losoma (HAMMERLING, 1924) wandern grosse Zellen, die Neo- 
blasten, nach der Schnittflache hin und bilden neue Organe. Bei Hydra 
(GoETSCH, 1924) und Clavellina (bei der Bildung der Winterknospen — SPEK, 
1927) ist auch eine ahnliche Wanderung bekannt. 

Die im letzten Abschnitt angefiihrten Tatsachen sprechen also fur das 
Vorkommen eines Reservates pluri- oder totipotenter Zellen. Zugleich deuten 
sie auf die Moglichkeit einer Umdifferenzierung hin, indem die betreffenden 
Zellen wahrscheinlich nicht undifferenziert, sondern nur nicht besonders hoch 
differenziert sind. 

Als ein sicheres Beispiel einer Umdifferenzierung sei an die Wo.trrsche 
Linsenregeneration erinnert (Lit. bei WAcus, 1914). Bei Triton-Larven fand 
WacHs (1920) eine Umwandlung des Tapetum nigrum in Retina: die pig- 
menthaltigen Zellen des Tapetums entledigen sich ihres Pigmentes, treten in 
rege Zellvermehrung ein und liefern so das Material zur neuen Retina. Nach 
Vv. SzILy (1922, zit. nach MANGOLD, 1925 a) wird der Musculus retractor 
lentis bei 65—70 Tage alten Forellenembryonen von dem Augenbecher bei 
seinem Ubergang in Tapetum nigrum entwickelt. MANGOLD (1925 a) lenkt die 


Aufmerksamkeit darauf, dass die Medullarplatte strukturell ein einheitliches 


Gebilde darstellt, aus hohen zylindrischen Zellen aufgebaut. Jedoch bildet sie 


die verschiedenartigsten Gewebe: Nervenzellen des Gehirns und des Rucken- 
markes, Tapetum nigrum, Retina und Iris. Also besitzen die Zellen der Me- 
dullarplatte trotz ihrer typischen Struktur noch mehrere histologische Po- 
tenzen. — Es sei betont, dass es sich bei den letzterwahnten Beispielen 
(Wacus, v. Szi-ty, MaAncoLp) um Vorgange handelt, die der normalen Ent- 
wicklung angehoren. 

Bei einem Blick auf unser Material finden wir, dass die Blastula mit 
ihren zylindrischen Flimmerzellen im Verhaltnis zu dem Ei und den Fur- 
chungszellen eine hohe Differenzierung aufweist. Aus den Blastulazellen ent- 
stehen dann das Mesenchym, das Plattenepithel des Coloms und des Ekto- 
derms usw. Wir haben es also hier mit Vorgangen zu tun, die den im vorigen 
Abschnitt dargelegten entsprechen, obwohl hier die Umdifferenzierung in 
einem sehr friihen Stadium der Entwicklung erfolgt. Undifferenzierte Reser- 
vate sind nicht vorhanden, wenigstens nicht bei den Epithelien, was infolge 
des einfachen Baues unserer Larven klar zu ersehen ist. Da wir nun Colom- 
bildung aus Mesenchym, Mitteldarm und Ektoderm nachgewiesen haben, so 
liegt hier wie bei der Woxrrschen Linsenregeneration eine direkte Um- 
differenzierung von differenzierten Zellen vor, eine Umdifferenzierung, die 
nicht zu der normalen Entwicklung gehort, sondern atypisch ist, und die einen 
so tiefgehenden Charakter hat, dass dabei die Grenzen der Keimblatter uber- 


schritten werden. 
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Zusammenfassung. 


Colomblasen kénnen regenerationsweise aus dem Ektoderm (Astropecten, 
Holothuria), aus dem Entoderm (Astropecten, Holothuria) und aus dem 
Mesenchym (Astropecten) gebildet werden. Die Keimblattgrenzen werden 
also uberschritten. Es erfolgt dabei in atypischer Weise eine direkte Um- 
differenzierung schon differenzierter Zellen. 


UBER DIE DETERMINATION DER FURCHUNG. 


In dem Kapitel uber die Determination der Furchung bei Paracentrotus 
wurde nachgewiesen, dass der Furchungstypus durch das Vorhandensein eines 
speziellen, mikromerenbildenden Plasmas am vegetativen Pole und durch die 
Lage der Furchungsebenen im Verhaltnis zu diesem Plasma bestimmt wird. 
Ob Ganz- oder Fragmentfurchung stattfindet, ist von dem Spiel dieser Fak- 
toren abhangig. Auch wurde die Frage aufgeworfen, ob die Lage der ersten 
Furche durch den Eintritt des Spermiums festgelegt wird, und wie die Fur- 
chungsebenen im Verhaltnis zu den Hauptebenen des ausdifferenzierten Orga- 
nismus stehen. Die beiden letzten Probleme werden nicht hier, sondern in dem 
Kapitel uber die Bilateralitat erortert. 

Wir behandeln zuerst die Literatur uber die Furchung des Seeigeleies 
und fangen mit der Frage tber die Lage der Furchen im Ver- 
haltnis zur Eiachse an. Schon SELENKA konstatierte (1883) mit 
Hilfe des Pigmentbandes bei Paracentrotus, dass die erste und zweite Furche 
durch die Eiachse gehen, die dritte aber aquatorial steht. Dies wurde von 
30VERI bestatigt (1901 a, b), der ausserdem die Aufmerksamkeit darauf hin- 
lenkte, dass eine Veranderung des Plasmas im Vierzellenstadium eintreten 
muss, die die Bindung der ersten Spindeln an die Aquatorialebene aufhebt. 
Die Bindung an diese Ebene ist in den frihesten Stadien so ausgesprochen, 
dass die Spindeln in Fragmenten sich in die urspriingliche Aquatorialebene 
oder parallel zu ihr einstellen, sofern die Form des Fragmentes nicht allzu 
stark in einer anderen Richtung wirkt. Bei gestreckten, wahrscheinlich uber- 
reifen Eiern konnte sogar die erste Spindel animal-vegetativ stehen. 

Durch Pressung von sich furchenden Eiern konnten die Furchen ver- 
lagert werden oder zeitlich ihren Platz wechseln, ohne dass die Entwicklung 
davon beeinflusst wurde (Driescu, 1892, 1893 b, Morcan, 1894). Dass die 
Furchen ohne Schaden der Entwicklung verlagert werden konnen, wurde 
auch durch die Zentrifugierungsversuche gezeigt (vgl. S. 144). 

In einer Arbeit itber die Skelettbildnerzone bei Arbacia geht PLouGcH 
(1927) von der Voraussetzung aus, dass die erste Furche jeden beliebigen 
Winkel mit der Eiachse bildet. Dass er dabei eine Angabe v. UBISCcHs (1925 a) 
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missverstanden hat, wurde in einem vorigen Kapitel (S. 123) erortert. In 
diesem Zusammenhang sei wieder hervorgehoben, dass nach unserer Analyse 
die erste Furche bei verspateter Teilung wirklich schrag zur Eiachse stehen 
kann, obwohl dies nicht so oft vorkommt, wie es PLovGH annimmt. 

In einigen Arbeiten hat Grcr1o-Tos sich tiber die Lage der ersten Fur- 
chungsspindel im Seeigelei geaussert. 1922 behauptet er, dass die erste Spindel 
immer horizontal steht. Er zitiert Boveri unrichtig, indem er meint, dass 
nach Boveri die Befruchtung nur durch die Mikropyle erfolgt; auch hat er 
die Angabe Boverts vollig tibersehen, dass die ersten Spindeln an die Aqua- 
torialebene gebunden sind. An Eiern, die in einem hangenden Tropfen ab- 
geplattet waren, studierte er die normale Lage der Spindeln! Obwohl Grctto- 
Tos auch auf Grund theoretischer Uberlegungen zu der Auffassung kommt, 
dass die erste Spindel wegen der Schwerkraft horizontal stehen muss, gibt 
er 1926 doch an (auch Fappa, 1926 a), dass die Spindeln sich nunmehr nicht 
wagerecht, sondern um 45° geneigt einstellen. Diese beiden verschiedenen Be- 


hauptungen streiten direkt gegen die Tatsachen, dass die ersten Spindeln an 


die Aquatorebene gebunden sind, und dass die Eier jede beliebige Lage, durch 


den Pigmentring angezeigt, auf dem Boden einnehmen konnen. Daher machte 
ich einen Kontrollversuch. Kurz nach der Befruchtung wurden die Eier in 
einer Schale unter das Mikroskop gesetzt und dort bis zur Ausbildung der 
ersten Spindel in vollstandiger Ruhe gelassen. Es zeigte sich nun, dass die 
Spindeln die verschiedensten Winkel mit dem Boden bildeten. Bei 143 

) Eiern stand die Spindel etwa horizontal, bei 305 (54,1,%) schrag 
und bei 116 (20,6 %) vertikal. Es liegt auf der Hand, dass man bei der Be- 
trachtung von oben die vertikalen scharfer erkennen kann als die horizontalen, 
von denen einige gewiss etwas schrag lagen, obwohl sie als horizontal beurteilt 
wurden. Die schragen Spindeln reprasentierten selbstverstandlich die grosste 
Gruppe. Mit anderen Worten: als horizontale wurden solche Spindeln ge- 
deutet, die einen Winkel von 0 bis 22,8° (d. h. 25,3 % von go°) mit der Hori- 
zontalebene bilden, als schrage solche zwischen 22,9° und 71,5°, als vertikale 
diejenigen zwischen 71,6° und go°®. Aus unseren Zahlen geht also deutlich her- 
vor, dass die ersten Spindeln im Seeigelei in keiner Beziehung zur Schwer- 
kraft stehen. Zu derselben Auffassung ist neuerdings auch GRAY gekommen 


(Dezember 1927). 


Wir gehen dann zu der Frage der Mikromerenbildung 
iiber. DrrEescu vertritt den Standpunkt, dass die Entstehung der Mikromeren 
nicht von den Kernen, sondern von dem Zytoplasma abhangig ist, dessen Teil- 
chen er ein polar-bilaterales Gerichtetsein zuschreibt. Die Mikromeren werden 
infolge einer Plasmastruktur dieser Art gebildet (1892 V, 1893 c, 1895 c, 1896 b, 
1899). Eine besondere Plasmastruktur an dem vegetativen Pole wurde nun 


von Morcan (1894) und Boveri (1901 a, b) nachgewiesen. Der erstere be- 
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obachtete bei Arbacia teils eine Pigmentwanderung im Viererstadium, teils 
Mikromerenbildung an dem vegetativen Pole, d. h. am weitesten von den 
Kernen entfernt, auch wenn die Furchen zeitlich ihren Platz wechselten. Der 
letztere lenkte die Aufmerksamkeit auf die vegetative Polkappe und ihre 
speziellen Qualitaten hin. Wenn Driescu 1893 b sagt, dass die Mikromeren 
bei Pressung bald ,,zentral‘‘, d. h. lagerichtig, bald ,,peripher“, d. h. an aty- 
pischer Stelle entstehen, so muss das meines Erachtens so verstanden werden, 
dass der ganze Keim oder einzelne Viertelblastomeren sich unter dem Druck 
mehr oder veniger gedreht hatten. 1896 (b) meint Driescu, dass die Furchung 
von Bruchstiicken unbefruchteter Eier die Annahme einer praformierten Ei- 
struktur stutzt, und er zeichnet eine besondere Mikromerenzone auf. 

Nach SELENKA (1883) kommen vereinzelte Eier vor, bei denen der Pig- 
mentring schiefwinklig zur Eiachse steht. Hierdurch kann erklart werden, 
dass BovEeRI (1901 a) und GARBOWSKI (1905 b) in einigen Fallen die Mikro- 
merenbildung von der ,,Pol“kappe unabhangig fanden. 

Dass die Mikromerenbildung unterdriickt werden kann, wurde von 
DriescH (1892) durch Warme und Pressung an ganzen Keimen, von Zoja 
(1895) an Fragmenten und von Boveri (1901 a) an einzelnen gestreckten 
Eiern nachgewiesen. Oben (S. 124) wurde auseinandergesetzt, dass nach 
Schitteln eine Hemmung der Mikromerenbildung oft vorkommt und den An- 
lass zu Versuchsfehlern bei Isolierung von Blastomerengruppen geben kann. 

Unsere Untersuchungen haben gezeigt, dass teils das Mikromerenplasma 
wahrend der Entwicklung aktiviert wird (im Achterstadium, S. 18, 24), teils 
das Mikromeren-Mesenchymfeld grosser als die Polkalotte ist (S. 18, 80). Die 
Literatur uber die Ausdehnung dieses Feldes wurde in einem vorhergehenden 
Kapitel (S. 122) diskutiert. 

Betreffs der Aktivierung des vegetativen Plasmas erinnern wir daran, 
dass sie eine bestimmte Zeit nach der Befruchtung erfolgt, unabhangig davon, 
ob die normale Zahl von Teilungen vorher abgelaufen ist oder nicht. Treten 
die Furchungen verspatet auf, so entstehen ,,vorzeitige Mikromeren“. Es ist 
nun von grossem Interesse, dass bei einer Seeigelart (Brissus brissus, TAYLOR 
und TENNENT, 1924) eine Verschiebung in entgegengesetzter Richtung fur 
die normale Furchung charakteristisch ist, d. h. dass die Aktivierung hier erst 
wahrend des Sechzehnzellenstadiums stattfindet. In diesem Stadium besteht 
der Keim aus 16 gleich grossen Zellen, bei der nachsten Teilung werden 
gleichzeitig 8 Mikromeren abgeschntirt. — Eine ahnliche Aktivierung von 
mikromerenbildendem Plasma nimmt v. PARSEVAL (1922) fir das Tubifex- 


Fi an. 


Wenden wir uns jetzt zu der Frage, welche Furchungstypen aus Ganz- 
keimen und aus Bruchstiicken entstehen konnen! Zuerst behandeln wir die 
Furchung von isolierten Blastomeren. Driescu (1891, 1) 
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und FrepLer (1891) zeigten, dass die eine der beiden ersten Blastomeret 
von Echinus und Spherechinus sich wie ein halber Keim furchte, wenn die 
andere Zelle durch Schiitteln abgetotet worden war. FIEDLER (1891). be- 
obachtete auch, dass Gruppen von 1/,-Blastomeren sich entweder in gleich 
erossen Zellen oder in Makro- und Mikromeren teilten. 1892, III, fand 
DrRIESCH, dass isolierte +/,- und 1/,-Blastomeren sich wie entsprechende Frag- 
mente eines Ganzkeimes teilten. Dies wurde 1900 (a) von ihm bestatigt. 1895 
erhielt auch Zoya herkunftsgemasse Furchung von isolierten Blastomeren oder 
Blastomerengruppen. Roux wollte (1895) geltend machen, dass man nur 
dann von Halbfurchung reden konnte, wenn die Zellen als eine offene Halb- 
kugel geordnet sind. Hierauf antwortete Drrescu (1895 b), dass das Ausschlag- 
gebende ist, dass jede Zellenkategorie in halber Zahl vorkommt. — Dem Oben- 
stehenden stimmen wir vollstandig bei (vgl. S. 62), fugen nur die Bemerkung 
hinzu, dass die Mikromerenbildung bei isolierten Fragmenten oft gehemmt 
wird (S. 124). Dies wird durch die Angabe PLoucns (1927) bestatigt, det 
fand, dass isolierte */,-Blastomeren von Arbacia sich entweder halb oder aqual 
furchten. — WILSON (1897, S. 319) hat dagegen zwei Falle von Ganzfurchung 
an */,-Blastomeren von Toxopneustes beschrieben. Wahrscheinlich ruhren 
diese zwei vereinzelten Falle von solchen Blastomeren her, die wegen schrag- 


gestellter Furchungsebenen hauptsachlich vegetatives Material enthielten. 


Fragmentfurchung ganzer Keime. Morcan erhielt (1894) 
bei Pressung einen Fall von 7/,-Furchung eines ganzen Eies (Arbacia). Zoja 
fand (1895) Halbfurchung als sehr seltene Anomalie. BovERI (1905, 1910 b) 
beschreibt 7/,- und auch 1/,-Furchung ganzer Eier, wie wir auf S. 28 an- 
deuteten. Bei geschuttelten Eiern teilte sich nicht das Spermozentrum, son- 
dern es entstand ein Monaster, die Chromosomenzahl wurde verdoppelt oder 
vervierfacht, das Ei durchlief zwei Kernteilungszyklen ohne Plasmateilung. 
Das Ei ist, ,,wenn es nun die Teilung beginnt, so verandert, dass es mehr 
oder weniger klar der normalen 1/,- oder 1/,-Blastomere entspricht und sich 


wie diese furcht.‘‘ Die Viertelfurchung, bei welcher die erste Furche aquatorial 


steht, entspricht nach Bovert (1910 b) dem Furchungstypus des Ascaris-Eies. 


Noch ein Typus, ein vegetativer, wurde von Driescu (1893 VIII, 1906) 
beschrieben: in verdunntem Seewasser traten Achterstadien mit I—4 ,,vorzei- 
tigen Mikromeren“ auf (vgl. S. 23). Er beobachtete, dass die Kernteilung in 
dem verdunnten Wasser langsam vor sich ging: bei Zusatz von 30 % Susswasser 
war das Achtzellenstadium etwa um eine Furchung verspatet. Eine derartige 
Verlangsamung wurde auch von Konopacki (1918), PASPALEFF (1927) und 
mir (S. 24) konstatiert. Wir haben S. 23 erwahnt, dass Driescu die Tat- 
sache, dass im allgemeinen nur zwei vorzeitige Mikromeren gebildet werden, 
als Zeichen eines bilateralen Baues auffasste. Bei einer Verdunnung 80/20 


erhielt Drrescu oft 2, 3 oder 4 vorzeitige Mikromeren. Bei der nachsten Tei- 
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lung bildeten diese Mikromeren sogenannte kleinste Mikromeren; diejenigen 
vegetativen Zellen, die durch aquale Furchung entstanden waren, schniirten 
Mikromeren ab. In der Mischung 70/30 fand Drrescu nicht mehr als 1—2 
vorzeitige Mikromeren. Diese teilten sich spater aqual oder inaqual. Die ,,ve 


oe- 


tativen’ Blastomeren, die den Paaren gleich grosser Zahlen angehdrten, 
furchten sich auch spater aqual. Ein Blick auf unser Schema S. 10—11 zeigt, 
dass 4 vorzeitige Mikromeren bei geringer Verschiebung zwischen Furchung 
und Determination vorkommen, und dass die Entstehung von nur 2 solchen 
eine grossere Verschiebung bedeutet. Dies stimmt mit den Driescuschen Be- 
obachtungen (Verdunnung 80/20 bzw. 70/30) iiberein. Aber wie kann die 
Bildung von Mikromeren bei der Sechzehnzellenfurchung aus den ,,aqualen‘‘ 
vegetativen Zellen erklart werden? Wir geben zwei Moglichkeiten an. Ent- 
weder liegt ein Unterschied der Determinationsgeschwindigkeit zwischen den 
dorsalen und ventralen Teilen des Eies vor, wie es DrIESCH annahm, oder, 
was mir wahrscheinlicher ist, die Furchungsachse steht ein wenig schrag zur 
Eiachse und die Aktivierung des Mikromerenplasmas geht von dem vege- 
tativsten Bereiche aus. Es kann dann eintreffen, dass zur Zeit der Achtzellen- 
teilung nur die vegetativste Zone, welche bloss zwei Zellen zugeteilt ist, schon 
Mikromerenbildungsfahigkeit hat. Bei der nachsten Furchung ist der ganze 
Bezirk aktiviert worden, infolgedessen konnen Mikromeren auch von den zwei 
vegetativen Zellen abgeschnirt werden, die bei der vorhergehenden Teilung 
sich aqual teilten (Stadien zwischen B 4 und C4 Abb. 3, S. 10). 

Es wurde schon auf S. 29 hervorgehoben, dass Bovert durch den Nach- 
weis der Monasterbildung die richtige Erklarung der Teilfurchung von Ganz- 
keimen gab: eine Verschiebung zwischen Furchung und Determination. Bei 
den fruher beschriebenen Fallen war nur von einem ,,Anachronismus der 
Furchen“ gesprochen worden (z. B. Drigescu, 1896 b, 1903, 1906). Wir er- 
wahnten auch, dass, da die Ergebnisse BovEeRis zur Zeit unserer experimen- 
tellen Arbeiten uns unbekannt waren, wir nicht die Aufmerksamkeit auf die 
Zwischenstadien, sondern nur auf das erste inaquale Stadium gerichtet hatten. 
Demzufolge beobachteten wir keinen Monaster. Statt dessen sprachen wir von 
einer Reorganisationszeit, die der Kernapparat wegen der Schadigung durch 
Schitteln brauchte. Die Monasterbildungen miussen wohl etwa synchron mit 
den Furchungen verlaufen. Da wir aber alle Ubergange zwischen den Stadien 
A 4—F 3 Abb. 3, S. 1o—11 gefunden haben, so ist es unmoglich, dass alle Ver- 
schiebungen zwischen Determination und Furchung auf Monasterbildung 
beruhen konnen. Dies um so mehr, als wir in den Serien B, C und D Abb. 3, 
S. to—11 eine Verschiebung, durch die verlangsamende Einwirkung des ver- 
diinnten Seewassers auf die Kernteilung bewirkt, annehmen mussen, die 
kleiner als ein Kernteilungszyklus ist. Ob die sogenannte Reorganisationszeit 
in den extremsten Serien nur als eine Periode von Monasterbildung aufzu- 


fassen ist, oder ob auch eine Wiederherstellung eines geschadigten Kernappa- 
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rates tatsachlich vorkommt, ist noch eine offene Frage. — Es sei hinzugefugt, 
dass schon FIEDLER (1891) beobachtete, dass nach Schutteln eine Verzogerung 
der Furchung eintritt. Er schreibt dabei: ,,Es hat fast den Anschein, als ob 
der in Unordnung gerathene Ei- und namentlich wohl der Kerninhalt einer 
gewissen Zeit bediirfte, um sich fiir den verwickelten Theilungsprocess wieder 
zu ordnen — — —‘ 

Durch unser Schema auf S. 1o—11 haben wir die Entstehung aller friher 
beschriebenen Furchungstypen (sowie neubeschriebener wie D 4) auf eine ein- 


heitliche Weise erklart. 


Wir gehen jetzt zu der Besprechung der Furchung von Frag- 
mentenungefurchter Eier uber. 

DriEescu (1896 b) schuttelte Eier von Echinus nachder Befruch- 
tung und erhielt die folgenden Typen. (Seine Versuche, die Fragmente aus 
verschiedenen Teilen des Eies herzuleiten, stellen wir gleichzeitig im Lichte un- 
serer eigenen Ergebnisse [S. 14—19] dar.) Typus A — einen Fall von Viertel- 
furchung — deutet Drrescu mit Recht als eine Meridionalhalfte mit ,,Ana- 
chronismus der Furchen‘’. — Typus B — 2 Makro- und 2 Mikromeren — 
wird nur als aus vegetativem Material hervorgegangen bezeichnet. Dies ist 
aber nicht notwendig, er entsteht vielmehr aus einer Meridionalhalfte mit vor- 
zeitiger Mikromerenbildung. — Typus C — typisches Sechzehnzellenstadium — 
wird aus grossen Fragmenten hergeleitet, die nur wenig animalen Plasmas 
entbehren, oder auch aus jedem beliebigen Bruchstiick, bei dem eine Regulation 
schnell einsetzt. Dies ist nicht richtig. Unserer Erfahrung nach kommt ty- 
pische Ganzfurchung bei Meridionalhalften vor, die durch Operation kurz 
nach der Befruchtung erhalten werden, ausserdem immer bei vegetativen 
Halften. 1898 b vertritt Drrescn wieder den Standpunkt, dass das Auftreten 
von Ganz- oder Fragmentfurchung von ungleichem Regulationsvermogen der 


Bruchstiicke abhangig sei. Wurden Eier eine Stunde nach der Befruchtung 


geschiittelt, erhielt er nur 16 % Ganzfurchungen — die Zeit zur Regulation 


war zu kurz. Wurde das Schiitteln dagegen kurz nach dem Spermienzusatz 
vorgenommen, so stieg die Zahl auf 30 %. Diese Hypothese einer Regulation 
muss aus folgendem Grunde abgelehnt werden: Fragmente mit verspateter 
Furchung sollten ja mehr Zeit zur Regulation als andere Bruchstucke ha- 
ben, wir sollten bei ihnen verkleinerte Ganzfurchung erwarten. Aber statt 
dessen finden wir Typen von noch extremerem Teilfurchungscharakter (z. B. 
1/,-Typus). Die einmal in Gang gesetzte Determination schreitet also unab- 
lassig fort, eine Regulation erfolgt nicht. Der Umstand, dass Driescu bei 
Schutteln kurz nach der Befruchtung mehr Ganzfurchungen erhielt als bet 
spaterem Schiitteln, erklart sich lediglich dadurch, dass in jenem Falle die 
meisten Meridionalhalften den Ganztypus aufwiesen, in diesem Falle aber 
nicht. — Typus D — gleich grosse Zellen — wird als animal gedeutet. Dies 
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trifft gewiss fiir die Mehrzahl der Falle zu, aber wegen ausgebliebener Mikro- 
merenbildung kann dieser Typus aus Fragment jeder Art gebildet werden. — 
Typus E — 6 gleich grosse Zellen, 1 Makro- und 1 Mikromere, bei der nach- 
sten Furchung 1 kleinste Mikromere und 3 neue Mikromeren — und Typus F 
— ebenso 6-++-1-+-1, dann aber eine kleinste Mikromere und im wbrigen 
aquale Furchung — konnen aus solchen Eibezirken entstehen, wie sie DRIESCH 
abbildet. Aber auch andere Bildungsweisen sind denkbar, wenn das oben 
Dargelegte tber Verschiebung zwischen Determination und Furchung und 
uber Hemmung von Mikromerenbildung beachtet wird. — Typus G — Halb- 
furchung — wird auf Meridionalhalften zuriickgefuhrt. 

Auch unbefruchtete Eier wurden von DriEescu (1896 b) zerschiittelt 
und die Fragmente befruchtet. Die folgenden Typen wurden beobachtet: 
C 5mal, D 5mal, E 3mal, F 8mal und G 2mal. — Wir kamen zu dem Schluss, 
dass das Zytoplasma des unbefruchteten Eies viel empfindlicher als das des 
befruchteten ist. Deshalb entstehen allerlei unregelmassige Stadien, die 
Fragmentfurchungen ahnlich sind, ausserdem gleich grosse Zellen aus ani- 
malen, verkleinerte Ganzfurchung aus meridionalen und vegetativen Halften 
(wie bei befruchteten Eiern). Die Fragmenttypen Drrescus durften auf 
Schadigung des Plasmas oder auch des Kernes beruhen — man beachte das 
gewaltsame Schutteln, um die Eier zu zerreissen. Im letzteren Falle wurde denn 
auch hier eine Verschiebung zwischen Determination und Furchung eintreten. 

Schon Bovert (1901 a) trat der DrrEscuschen Hypothese einer Regu- 
lation als Vorbedingung zur verkleinerten Ganzfurchung entgegen. Eine 
Regulation der Orienterung der Teilchen reicht als Erklarung nicht aus. 
Nur Abhangigkeit des Furchungstypus von einer Plasmaschichtung und 
Wiederherstellung einer dem Zustand im Fi entsprechenden Schichtung in 
gewissen Fragmenten konnte einerseits Fragmentfurchung, andererseits 
Ganzfurchung identischer Fragmente erklaren.‘‘ Alles spricht nach BOvERI 
daftir, dass die Plasmaschichtung nicht in Fragmenten sekundar auftreten 
kann, sondern gewissen Bruchstiicken gleich von ihrer Entstehung an zu- 
kommt. Er beobachtete verkleinerte Ganzfurchung sowohl bei meridionalen als 
auch bei vegetativen Halften, wie wir es auch gefunden haben. Der Erklarung 
BovERIS, warum einmal Ganz-, ein anderes Mal Halbfurchung aus anschei- 
nend identischen Fragmenten entsteht, konnen wir aber nicht beistimmen. 
BoveERI meint, dass, wenn ein Ei zerreisst oder sich furcht, der Ganztypus 
auitritt, wenn das Fragment nicht nur langs der Eiachse, sondern auch rings 
um die Oberflache die gleiche Schichtung gewinnt, die das Ei besass. Ent- 
behrt aber der Teil an einer Seite der echten Oberflachenschicht, sollte Halb- 
furchung vorkommen. — Unsere Analyse hat nun gezeigt, dass es andere 
Faktoren sind, die den Furchungstypus bedingen. Die Schichtung ist insofern 
von Bedeutung, als das Mikromerenplasma vorhanden sein muss, damit Ganz- 


furchung entstehen kann. Die Bindung der ersten Spindeln an die Aquatorial- 
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ebene ist wohl auch durch die Schichtung bedingt. Der Furchungstypus ist 
ausserdem (bei meridionalen Fragmenten) abhangig von der Zeit, welche 
zwischen Befruchtung und Trennung verflossen ist, und von einer eventuellen 
Schadigung des Kernapparates (vgl. die Analyse S. 27). 

Die Ergebnisse von TAYLOR, TENNENT und WHITAKER (1926) an Lyte- 
hinus (Toxopneustes) wurden oben (S. 123) diskutiert. — Yarsu (1910 a) 
studierte die Furchung von Seeigeleiern mit Exovaten. — Die Beobachtungen 
RUNNsTROMs uber eine bilaterale Furchung in K-freiem Medium werden auf 
S. 147 erwahnt. 

SCHAXEL (1914) hat die Furchung des Seesterns Asterias untersucht. 
Bei der ersten und zweiten Teilung gehen die Furchen durch die Eiachse, die 
dritte steht aquatorial. Die Furchung ist aqual oder annahernd aqual. Die iso- 
1 


lierten 7/,- und 7/,-Blastomeren furchen sich wie verkleinerte Ganzeier, d. h. 


die beiden ersten Furchen gehen durch die Eiachse, die dritte liegt aqual. 


In dem Asterias-Ei ist ein lockeres, zentrales Zytoplasma von einem dich- 


teren umgeben. Das letztere ist an dem vegetativen Pole dick angehauft. In 
den Zellen des Zweierstadiums ist die Aussenschicht an der Beruhrungsseite 
einer Blastomere mit ihrer Nachbarin verhaltnismassig zu dunn. Nach Iso- 


1 
/ 


lierung einer 7/,-Blastomere tritt aber eine Umordnung des Zellinhaltes ein, 
so dass wir nach kurzer Zeit ein Gebilde vor uns haben, das hinsichtlich der 
Anordnung seiner Substanzen vollig dem Ei proportional ist und nur die 
halbe Masse enthalt. Hier konnen wir also von einer wahren Regulation 
sprechen. — Die */,-Blastomeren verhalten sich ahnlich wie die +/,-Blasto- 
meren. Die Furchung isolierter animaler Achterzellen wird von SCHAXEL 
nicht beschrieben. Bei den vegetativen, isolierten 7/,-Blastomeren finden auch 
Umlagerungen statt, so dass sie betreffs der Substanzverteilung kleinen 
Eiern gleichen, die etwa ein Achtel der normalen Masse enthalten. ,,Die als- 
bald einsetzenden Teilungen gehen der Norm gemass vor sich (SCHAXEL, 
1914, S. 183). Es ist mir nicht ganz klar, was damit gemeint ist. Aus der 
folgenden Darstellung SCHAXELs scheint mir aber hervorzugehen, dass auch 
diese Zwergkeime hinsichtlich der Reihenfolge der Furchen sich wie Ganz- 
eier teilen. Noch im Achterstadium konnen also (bei vegetativen Elementen ) 
die isolierten Blastomeren durch eine Regulation (plasmatische Umlagerung) 
den Bau eines Ganzeies wiedergewinnen. 

In Verbindung mit einer Kritik uber eine Angabe GARBOWsKIs wurde 
oben (S. 30) nachgewiesen, dass bei dem Seestern Asiropecten die erste 


Furche in seltenen Fallen aquatorial einschneiden kann. 


Um die Determination der Furchung besser zu beleuchten, werden hier 
einige Befunde an Keimen anderer Tiergruppen kurz herangezogen. 
Es ist eine gewohnliche Erscheinung, dass die ersten Furchen wie bet 


den genannten Echinodermen normalerweise durch die Eiachse gehen — z. B. 
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bei Cerebratulus (Lit. S. 127), Ctenophoren (Lit. bei SpEK, 1926), Amphioxus 
(WILson, 1893), Frosch (v. Barr, 1834). Aber die Furchen kénnen auch 
andersartig verlaufen. Bei Ascaris (Boveri, 1899) steht die erste Furche 
aqual, bei Nereis (Wi1Lson, 1892 b) schneidet sie in einiger Entfernung von 
der Eiachse, aber parallel mit ihr ein. 

Inaquale Furchung ist sehr gewohnlich, was aus embryologischen Hand- 
buchern und z. B. Witsons The Cell (1925) zu ersehen ist. Die Inaqualitat 
steht im allgemeinen in direkter Beziehung zu den ,,organbildenden Sub- 
stanzen‘‘, von denen wir friiher gesprochen haben (S. 116 ff.), jedoch nicht 
immer zu den sichtbaren Stoffen, was ja die Zentrifugierungsversuche zeigten. 

Bei Amphioxus (WiLson, 1892 a, 1893) finden wir, wie bei Asterias, 
Ganzfurchung isolierter 1/,- und bisweilen 1/,-Blastomeren, indem erst die 
dritte Furche aquatorial steht. 

Die Extreme in entgegengesetzter Richtung geben die sogenannten Mo- 
saikeier, wo nicht nur die Furchung isolierter Blastomeren, sondern auch die 
ganze folgende Entwicklung sich als Teilentwicklung gestaltet. Beispiele davon 
sind die Keime der Mollusken und Anneliden, Ascidien und Ctenophoren. 

Das Nemertinenei ist von demselben Typus wie das Seeigelei, indem iso- 
lierte Blastomeren Fragmentfurchung zeigen, aber sich zu Zwerglarven ent- 
wickeln. Die Ahnlichkeit ist aber noch grésser, indem auch bei Cerebratulus 
der Furchungstypus von dem Zeitpunkt abhangig ist, an welchem das be- 
fruchtete, aber ungefurchte Ei zerteilt wird. Wenn namlich das Ei vor Bil- 
dung des ersten Richtungskorpers geschnitten wird, findet Ganzfurchung statt, 
bei Operation vor Abschnirung des zweiten Richtungskorpers beobachtet 
man, dass die Furchung betreffs Grésse und Lage der Zellen sowie betreffs 
des Teilungsrhythmus nicht ganz normale Verhaltnisse zeigt. Wahrend der 
Periode bis zum Einschneiden der ersten Furche werden zuerst Stadien er- 
halten, die dem Ganztypus gleichen, dann allerlei Ubergange zu dem Halbtypus. 
In dem Cerebratulus-Ei wie in dem Seeigelei ist also der Furchungsmodus 
von Veranderungen abhangig, die bei der Befruchtung in Gang gesetzt werden. 
Fragmente jeder beliebigen Region des unreifen Cerebratulus-Eies furchen 
sich verkleinert ganz und konnen typische Pilidien geben. Einen Vergleich 
mit dem Seeigelei konnen wir hinsichtlich dieses Punktes nicht ziehen, weil 
wir die Potenzverteilung des unreifen Seeigeleies nicht kennen. Die Pigment- 
umlagerung im reifenden Paracentrotus-Ei lasst uns aber vermuten, dass die 
Verhaltnisse denen im Cerebratulus-Keim gleichen. — Ahnliche Verdan- 
derungen im unbefruchteten, ungeteilten Ei wurden von BRACHET (1906) beim 
Frosch nachgewiesen, obwohl sie sich nicht auf die Furchung beziehen. Die 
Eier wurden in der ersten Stunde nach der Befruchtung mit einer heissen 
Nadel gestochen. Exovate wurden ausgestossen, die Narbe heilte gut, und 
es entwickelten sich normale Embryonen. Beim Anstechen nach der ersten 
Stunde erhielt er aber defekte Larven. Eine entsprechende allmahliche Ver- 
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mehrung der Anzahl der Defektlarven nach der Befruchtung konstatierte 
ConKLIN (1910) bei Physa, Lymn@a und Planorbis, wenn die Eier zu ver- 
schiedenen Zeiten zentrifugiert wurden. — Morcan (1893, 1895 e) fand, dass 
isolierte Blastomeren einiger Teleostiereier Ganzfurchung zeigten, aber er 
teilt gleichzeitig mit, dass die Furchen des +/,-Keimes zeitlich um einen 
Schritt verschoben waren, d. h. die erste Furche stand da, wo die zweite des 


Ganzkeimes hatte stehen sollen. Dies scheint mir dafiir zu sprechen, dass der 


Furchungsmodus eigentlich als Halbtypus bezeichnet werden sollte, und dass 


die Lage der Furchen wie im Seeigelei von einem Zeitfaktor abhangig ist. 
Uber die Bedingungen fiir die Entstehung von Ganzfurchung isolierter 
Fragmente lasst sich also Folgendes aussagen: Wir erhalten den Ganztypus 
entweder nach plasmatischer Umlagerung in dem Bruchstiick, so dass es den 
Bau eines verkleinerten Ganzkeimes gewinnt — Regulation (Asterias), 
oder auch dann, wenn die Operation so fruh vorgenommen wird, dass die 
Spindeln der Fragmente in denselben Ebenen stehen, wie sie es im Ganzkeim 


getan hatten (Seeigel, Cerebratulus). 


Es wird heutzutage allgemein anerkannt, dass die Furchung keine Potenz- 
distribution, sondern nur eine Zellulierung bedeutet. Zahlreiche Versuche mit 
Pressung und Zentrifugierung, welche wir fruher erortert haben, zeigen uns, 
dass die Furchungsebenen abnorm verlagert werden konnen, ohne dass die 
Entwicklung dadurch beeinflusst wird. ,— — — typischem Furchungsmosaik 
entspricht eben oft mit Sicherheit kein Mosaik der Potenzen“ (DRIEscH, 
1896 b). ,,Furchungsmosaik braucht kein Mosaik der Potenzen zu sein“ 
(DrRIESCH, 1808 a). 

Wir fragen uns, ob die in vielen Eiern sichtbaren Stoffe und Schichten, 
auf deren Bedeutungslosigkeit fiir die Polaritat wir fruher hingewiesen 
haben, auf die Furchung irgendwelche bestimmenden Einfliisse ausuben. Die 
Verhaltnisse sind sehr verschieden. Bei einigen Eiern schreitet die Furchung 
auf normale Weise fort, ohne Rucksicht auf die durch die Zentrifugierung 
erworbene Schichtung, die irgendwelchen Winkel mit der Eiachse bilden kann 
(z. B. Chetopterus, LILLiE, 1906, Hydatina, WHITNEY, 1909, Cumingia, 
Morcan, 1910 b, Physa, Lymnea, Planorbis, CONKLIN, 1910). In anderen Fal- 
len richten sich die Furchungsebenen mehr oder weniger nach der Schichtung, 
die Entwicklung lauft jedoch gemass der urspriinglichen Polaritat normal ab 
(z. B. Arbacia, Lyon, 1906, MorGAN und Lyon, 1907, MoRGAN und SPOONER, 
1909, Cerebratulus, MORGAN, 1910 b, DEDERER, 1910, Ascaris, BOVERI, 1910 b, 
Crepidula, CONKLIN, 1917, Clepsine, SCHLEIP,. 1914). Von besonderem In- 
teresse sind die Ergebnisse SCHAXELS und WETZELs. Der erstere (1922) zentri- 
fugierte Axolotleier und erhielt discoidale Furchung, also einen ganz ab- 
weichenden Typus. Der letztere (1904) zentrifugierte unbefruchtete Eier von 


Rana mit dem animalen Pole in zentrifugaler Richtung. Dieser Pol wurde nun 
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lotterreicher und zeigte grossere Zellen als der vegetative, behielt jedoch seine 
animalen Eigenschaften. Der Furchungstypus wurde also polar umgekehrt, 
die Eipolaritat aber nicht. 

Dass der Furchungstypus nicht immer bedeutungslos ist, geht aus 
einigen Versuchen hervor. MorGANn (1910 a) verlagerte durch Pressung die 
Furchen der typischen Mosaikeier von Ciona und Wereis und fand, dass die 
Anordnung und Ausdifferenzierung der Organe unvollkommen wurde. Die 
Deutung Morcans ist, dass die Furchen normalerweise den Linien der pro- 
spektiven Spezifikation folgen, und dass bei Verlagerung der Furchen einige 
Zellen ein Plus oder ein Minus von Plasmaarten bekommen. (Es sei erwahnt, 
dass von WiLson [1896] bei Pressung von Nereis-Eiern, wodurch die Fur- 
chen zeitlich vertauscht wurden, normale Trochophore erzielt wurden. Wahr- 
scheinlich waren diese Furchen nur zeitlich, nicht raumlich verlagert worden.) 
Auch bei Tubifex leidet sowohl die Furchung als auch die spatere Entwick- 
lung unter einer Umlagerung der Substanzen (v. PARSEVAL, 1922, PENNERS, 
1924). 

Wir haben also gesehen, dass die Furchungsebenen oft verlagert werden 
kénnen, ohne dass die Entwicklung dadurch beeinflusst wird. Ein weiteres 
Zeichen dafiir, dass die Furchung verhaltnismassig bedeutungslos ist, finden 
wir in dem Nachweis von Differenzierung ohne Furchung bei Chetopterus 
(LILLIE, 1902, 1906), Amphitrite (Scott, 1906), Podarke (TREADWELL, 
). 

Schliesslich sei erwahnt, dass man auch versucht hat, eine Furchung bei 
kernlosen Eiern nachzuweisen (Podarke, TREADWELL, 1902, Asterias, Mc 
CLENDON, 1908, Triton, JoLLos und PETERFI, 1923, Phragmatohia, SEILER, 


1924). 
Zusammenfassung. 


Altere Angaben iiber die Furchung von Fragmenten sowie tber Fragment- 
furchung ganzer Eier werden im Lichte unserer Befunde uber die Faktoren, 
welche den Furchungstypus bestimmen (siehe die Zusammenfassung, S. 29!), 


erortet und teilweise berichtigt. 


F. UBER DIE BILATERALITAT. 


Das erste deutliche Zeichen eines bilateralen Baues des Seeigelkeimes 
ist die Anordnung der Mesenchymzellen in einem Ring mit zwei Anhaufungen 
von Skelettbildnerzellen. Herpst hat nachgewiesen, dass die Bildung der Oral- 
und Analarme durch das Auswachsen der Kalknadeln verursacht wird (1892, 
S. 456—457, 1893, S. 193, 206, 1897, Fig. 12 und 13, Tafel XII), DriEscu 
(1896 a), dass die Lage der Skelettbildner und folglich die Lage des Skelettes 
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vom Ektoderm bestimmt wird. Die letztere Beobachtung wird von ScHMIDT 
(1904) bestatigt und von Runnstr6M (1917) erganzt: ,,Determinierende 
Qualitaten fur die normalen Fortsatze sind schon, ehe die Enden der Skelett- 
stabe das Ektoderm erreichen, an den typischen Orten ausgebildet. Die 
Wachstumsrichtung der Skelettstabe wird von den betreffenden Teilen des 
Ektoderms bestimmt.“ In dieselbe Richtung weist die Angabe HERBsTs (1893, 
S. 193, 1895 a), dass, wenn die Ektodermzone bei Lithiumlarven vergrossert 
wird, die Kalknadeln verlagert werden. 

Exogastrul bilden ihre bilaterale Symmetrie (Drrescu, 1893 VII, Gar- 
BOWSKI, 1905 a) hinsichtlich des Ektoderms, Skelettes und Mundes aus. Nach 
DrieEscH wird der Exodarm dreigegliedert. Nach GARBOowskKI kann er seine 
normale Biegung ausfuhren. Ektoderm und Entoderm von Exogastrule zeigen 
also je fur sich eine bilaterale Differenzierung. 

Eine isolierte vegetative Halfte bildet regulationsweise Ektoderm: wir 
haben gezeigt (S. 41), das dieses Ektoderm nicht die Fahigkeit besitzt, die 
Skelettnadeln zu dirigieren. Deswegen zeigt ein vegetatives Fragment keine 
aussere Bilateralitat. Der Darm kann also dem neuentstehenden Ektoderm 
nicht Eigenschaften induzieren, durch welche eine Bilateralsymmetrie zum 
Ausdruck kommt. Dagegen hat RuNNstrOM (1925 c) konstatiert, dass ein Ur- 
darm mit abnormer Ausgangslage sich allmahlich nach der Symmetrie des 
Ektoderms einstellen kann. 

Die bilaterale Potenzverteilung im Ektoderm ist aber keine ihm unab- 
anderlich zukommende Eigenschaft. Hergsst konnte die Bilateralitat unter- 
drucken: nach Behandlung mit SO,-freiem Seewasser (1897, 1904, 5S. 33 
349) oder nach Zusatz von Lithiumsalz (1892). 

Es fehlt nicht an Versuchen, Zeichen eines bilateralen Baues in noch 
friiheren Stadien der Seeigelentwicklung aufzuspiiren. JENKINSON (1911 b) 


meint, dass schon im Mesenchymblastulastadium eine bilaterale Anordnung 


der Mesenchymzellen wahrzunehmen ist. An der prasumptiven Dorsalseite 


sollten sie starker angehauft sein als ventral. Spater, in der Gastrula, sollte 
der Darm dicker an der Dorsalseite sein, und die ventralen Ektodermzellen 
sollten nach innen von dem Kern eine tiefere (breitere) Schicht stark farb- 
baren Plasmas besitzen als die dorsalen. 

SELENKA (1883) und GARBOWSKI (1905 b) geben an, dass schon im Sech- 
zehnzellenstadium eine bilaterale Anordnung der Zellen vorkommt, die ein 
Ausdruck fur den bilateralen Bau des Organismus sei. Diese Angaben sind 
aber nicht bestatigt worden. 

Wie wir schon erortert haben (S. 23), nahm DriEescH (1906) an, dass 
das Auftreten zweier nebeneinander liegender vorzeitiger Mikromeren in dem 
Achterstadium ein Indizium einer schnelleren Differenzierung der einen Seite 
des bilateral gebauten Keimes sei. Es wurde aber von uns nachgewiesen, dass 


die erwahnte Anordnung der vorzeitigen Mikromeren auf eine Schragstellung 
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der ersten Furchungsebenen zuriickzufiihren ist, wenigstens in den meisten 
Fallen. 

Ein weiteres Indizium einer frith vorhandenen Bilateralitat glaubte 
DriescH (1906) in dem Umstand zu finden, dass die eine von einem Paar 
isolierter 1/,-Blastomeren sich langsamer als die andere entwickelte. 1908 (a) 
zeigt er aber mit grosserem Material, dass er sich geirrt hatte, indem die 
*/,-Blastomeren sich mit gleicher Geschwindigkeit differenzieren. Zu dem- 
selben Schluss kam LOEB 19009. 

Bei Seeigeleiern, die sich in K-freiem Seewasser entwickeln, beobachtete 
RUNNSTROM (1914, 1925 e) einen bilateralsymmetrischen Furchungstypus. 

Es verdient hervorgehoben zu werden, dass, obwohl das Ektoderm fur 
die bilaterale Anordnung der Skelettstabe massgebend ist, eine animale Halfte 
doch eine monaxone Form hat. Das Mesenchym, das die Kalknadeln bildet, 
ist ja hier nicht vorhanden, und Stomodeum sowie Flimmerband werden erst 
durch Wechselwirkung mit der vegetativen Halfte in spateren Stadien zur 
Ausdifferenzierung angeregt. — Des weiteren sei daran erinnert, dass Ver- 
lagerungen animaler Zellen Abnormitaten in der Skelettentwicklung verur- 
sachen (HEFFNER, 1908, unsere Verklebungsversuche ), c, g, S. 71, 74). 

Bei Seesternlarven ist die Ausbreitung der dunnen Blase am Gipfel des 
Urdarmes nach links und rechts hin das erste aussere Zeichen der Bilateralitat. 
Ausserdem fand aber RUNNsTROM (1920 a), dass die Furchung bei Henricia 
und Solaster bilateralsymmetrisch verlauft. Ob aber die Symmetrieebene des 
Furchungstypus mit derjenigen der Larve zusammenfallt, wurde nicht kon- 
statiert. 

SCHAXEL (1914) schildert S. 151 eine bilaterale Substanzverteilung schon 
in dem befruchteten Ei von Asterias. Das lockere Innenplasma liegt exzen- 
trisch, etwas animalwarts verschoben, das dichtere Plasma ist also verhaltnis- 
miassig reichlicher in der vegetativen Halfte. In der Aquatorialebene ist der 
Inhalt nun ,,nicht in allen Radien gleich geschichtet, sondern symmetrisch ver- 
teilt, indem das lockere Innenplasma im Aquatorialschnitt eine elliptische Um- 
grenzung zeigt. Auf zwei gegenuberliegenden Seiten steigt das dichte Plasma 
der Analregion in breiterer Masse an den Aussenseiten der Zelle auf als in 
den dazwischen liegenden Partien.‘‘ Hierdurch wird eine Moglichkeit er- 
Offnet, die Dorsoventral- und Transversalachsen festzulegen. SCHAXEL gibt 
an, dass die erste Furche rechts von links scheidet, und dass die zweite senk- 
recht auf ihr steht. Obwohl es nicht von SCHAXEL direkt gesagt wird, glaube 
ich, dass die Furchen mit den beschriebenen Achsen zusammenfallen. Soweit 
ich verstehen kann, hat SCHAXEL aber nicht feststellen konnen, welche Achse 
die dorso-ventrale und welche die transversale ist. Deshalb durfte die Be- 
hauptung, dass die erste Furche median steht, nicht bewiesen sein. 

Die interessante Beschreibung SCHAXELs von dem bilateralen Bau des 
Asterias-Eies vergleichen wir mit den Befunden RUNNsTROMs (1925 d) an alten 
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oder sich in hypertonischer Loésung entwickelnden Eiern von Psammiechinus 
miliaris. In solchen Eiern treten deutlich sichtbare Lipoidkorner auf, die bei 
Zentrifugierung zentrifugal geschleudert werden und in spateren Stadien 
meistens in dem ventralen Teil der Larve gefunden werden (97,5 % von 438 
Larven). RUNNsTROM meint nicht, dass die Korner selbst einen determinieren- 
den Einfluss austtben — das wiirde ja auch gegen die frither referierten 
Zentrifugierungsversuche streiten. Bei Seeigeleiern dieser Konstitution unter- 
scheidet man eine Rindenschicht von feiner emulgiertem Plasma und ein 
groberes Innenplasma. An dem schwereren Pole sammeln sich die Korner und 


das grobere Plasma, das feinere wird gegen den leichteren Pol hin verschoben. 


OT 
S 
In dieser Plasmaumlagerung sieht RunNstrOM den Grund dafiir, dass die 


Dorsoventralachse in der Richtung der Kraft zu liegen kommt. Diese Tat- 
sache stutzt meiner Meinung nach die Annahme, dass die Bilateralitat der 
ausdifferenzierten Larve von Asterias in bestimmter Relation zu der Plasma- 
verteilung des ungefurchten Eies steht. 

Bei der Holothurie Psolus phantapus (J. und S. Runnstr6M, 1920) kann 
man schon an dem unreifen Ei durch die abgeplattete Form und die ungleich- 
massige Verteilung des Dottermaterials die dorsale und die ventrale Seite 
erkennen, indem das Ei sich schrag im Wasser stellt: die obere, leichtere 
Seite wird die ventrale. 

Wir haben nun die ersten sichtbaren Zeichen eines bilateralen Baues des 
Echinodermenkeimes kennen gelernt. Gehen wir zu noch jiingeren Stadien 
zuruck und fragen: Wann wird die Bilateralitat festgelegt ? Viele Forscher ver- 
muten, dass sie schon vor der Befruchtung in Form einer Intimstruktur, 
uber deren Charakter die Meinungen aber geteilt sind, vorhanden ist. DRIESCH 
und FiscHeL (siehe das Kapitel uber die Poiaritat!) schreiben den Teilchen 
des Zytoplasmas ein polar-bilaterales Gerichtetsein zu. PRZIBRAM (1921) und 
HARRISON (1921 a) glauben auch, dass die Plasmateilchen solch einen Bau 
besitzen. Wie betreffs der Polaritat hat man sich auch schon vor der Befruch- 
tung existierende Gefalle als Grundlage der bilateralen Symmetrie vorgestellt 
(z. B. RUNNSTROM, I915). 

Andere Forscher dagegen nehmen nach Rovux an, dass die Bilateralitat 
bei der Befruchtung induziert wird. Die Eindringungsbahn des Spermiums 
sollte immer mit der kunftigen Medianebene zusammenfallen und das Ein- 
dringen des Spermiums Vorgange in Gang setzen, die zur Entstehung einer 
bilateralsymmetrischen Organisation fuhren, z. B. den Anlass zu physio- 
logischen Gefallen geben (CHILD, 1924). 

Wir geben hier zuerst einen Bericht uber die bisherigen einschlagigen 
Beobachtungen an Echinodermen, um spater auch Beispiele aus anderen Tier- 
gruppen zu liefern. Es gilt also, die Relationen zwischen dem Befruchtungs- 
meridian und der Medianebene der Larve klarzulegen. Mit diesem Problem 


ist Ofters die Frage der Lage der ersten Furche zusammengekoppelt worden. 
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Weil Roux geltend machte, dass sowohl die Lage der ersten Furche als auch 
die Medianebene durch das Spermium induziert werden, haben die Unter- 
suchungen tiber die Lage der ersten Furche ein besonderes Interesse gewonnen. 
Wir fangen mit der letzten Frage an. 


S0VERI (1902, S. 87, 1907, S. 82—83) fand, dass disperme Seeigeleier, 
deren eine 1/,-Blastomere pathologisch war, bei weiterer Entwicklung Defekte 
in der rechten oder linken Koérperhilfte zeigten. Dass die erste Furche median 
verlauft, wurde von ihm auch 1905 (S. 22—24) fiir ,,partiell-thelykaryotische‘‘ 
Larven behauptet. Der letzteren Angabe trat Drrescu (1908 a) entgegen, wel- 
cher meinte, dass die erwahnten Abbildungen in der Tat dafiir sprechen, dass 
die Furche dorsal von ventral scheidet. Schon 1906 war Driescu auf Grund 
von Beobachtungen an gestreckten Blastule, durch die zelltrennende Wirkun 


verdunnten Seewassers im Zweierstadium erhalten, zu einer solchen Au 
fassung gekommen (Echinus microtuberculatus). 

Auch Hersst (1907) bringt Tatsachen vor, die fur ein Zusammenfallen 
von erster Furche und Medianebene sprechen. 

RunNstTrOM (1914) fand an den Larven isolierter */,-Blastomeren Vor- 
wiegen der einen Seite und schloss sich deswegen BovERIs Auffassung an. 
v. Uptscu (1925 a) wendet dagegen ein, dass die Ergebnisse RUNNSTROMS 
sich wahrscheinlich ebenso gut dahin deuten lassen, dass die erste Furchungs- 
ebene jede beliebige Winkelstellung zur Larven-Medianebene eingenommen 
hatte. 

Der rationelle Weg mit Farbung wurde von v. Usiscu (1925, a) betreten 
(Echinus esculentus, Psammechinus miliaris und Echinocyamus pusillus). Im 
Gegensatz zu den Ansichten Driescus (transversale Lage der ersten Furche) 
und Boverts (mediane Lage) schreibt v. UBiscu: ,,Es ergibt sich also, dass 
die erste Furchungsebene in keinem festen Verhaltnis zur Medianebene der 
Larve steht.“ 

RUNNSTROM (1926) farbte die eine */,-Blastomere von 74 Zweierstadien 
(einer besonderen Form von Psammeciinus miliaris, die in hypotonischem 
Seewasser geztichtet wurde) und beobachtete bei 44 eine mediane, bei 28 eine 
frontale und bei nur 2 eine schrage Lage der ersten Furche. 

Unsere eigenen Zahlen bei Paracentrotus waren bzw. 52, 42 und 6. 

Die Gesamtanzahl gut gelungener Farbungen in den Versuchen v. UBIscus 
betragt 64. Bei 31 war die rechte oder linke Seite blau gefarbt, bei 25 die 
dorsale oder ventrale, und bei 8 stand die Furche schrag. 

Nach den Untersuchungen v. UsBiscHs wiesen also nur 12,5 % der Keime 
eine schrage Lage der ersten Furche auf, nach denjenigen von RUNNSTROM 
3 % von 74 Fallen und nach den unsrigen 6 % von 100. Es scheint mir, dass 
aus diesen neuen Zahlen ein anderer Schluss gezogen werden muss, als es 


v. Usiscu getan hat, namlich dass die Furche in der Mehrzahl der Falle 
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entweder median oder frontal und nur ausnahmsweise schrag steht. 
Dies deutet auf einen bilateralen Bau hin, wo die erste Spindel zwei Pra- 
dilektionsebenen hat, zwischen welchen sie wahlen kann. 

Es wird bei dieser Auffassung verstandlich, wie DriEscH und BovERI 
zu so abweichenden Ergebnissen kamen. Ihr Material ist sehr gering. Der 
eine hat zufalligerweise nur einige frontal, der andere nur einige median 
geteilte Keime beobachtet. 

An Seesternlarven (Astropecten) machte DriescH (1905) die Beobach- 
tung, dass die Gastrulation bei den 7/,-Keimen im Gegensatz zu derjenigen 
der Echiniden schrag verlauft. (Wir bemerken hierzu, dass wir eine schrage 


Gastrulation auch bei dem Seeigelkeim gefunden haben [S. 63, Abb. 28]; 


dasselbe kann auch aus einem Bild bei Lors [1909] herausgelesen werden.) 
Die schrage Seite entspricht der Furchungsebene, die Symmetrieebene der 
1/,-Larve steht senkrecht auf der ersten Furche. Wenn diese median liegt, 
ist demnach die Symmetrieebene der 7/,-Larve senkrecht zu derjenigen des 
Ganzkeimes gerichtet (DRIESCcH). 

1906 weist Drrescu auf die frontale Lage der ersten Furche im Seeigelet 
hin (vgl. oben, -S. 149) und nimmt an, dass Ahnliches auch fiir den Seestern- 
keim gilt. Die Bilateralsymmetrie der +/,-Larven sollte folglich nicht ver- 
andert werden, wie er 1905 meinte, sondern die Medianebenen der */,-Larven 
sollten mit der des urspriinglichen Keimes zusammenfallen, obwohi die Dorso- 
ventralachse des einen Partners invers stunde (vgl. unten). 

Wie schon erwahnt wurde, vermutet SCHAXEL (1914), dass die erste 
Furche bei Asterias median steht, aber man erhalt aus seiner Darstellung den 
Eindruck, dass er die Eiregionen wahrend der spateren Entwicklung nicht 
hat verfolgen konnen, so dass seine Auffassung gesichert ware. 

Unsere eigenen Untersuchungen mittels Farbung an Astropecten (S. 30) 
konnten wegen der Grosse der Blastomeren nicht so exakt ausgefuhrt werden 
wie diejenigen an Paracentrotus. Sie gaben folgendes Resultat: mediane 
Furche 41,1 %, frontale 44,6 %, aquatoriale 10,7 % und schrage 3.6%. Auch 
hier scheint es also, dass die Hauptebenen bevorzugt werden. Bemerkenswert 
ist, dass die erste Furche in einigen Fallen aquatorial verlaufen kann. 

Bei den dotterreichen Eiern von Asterina steht die erste Furche immer 
frontal (S. 32). Dasselbe soll nach RUNNsSTROM (1920 a) auch fur die grossen 
Solaster-Eier gelten. 

Ahnlichen Verhaltnissen begegnen wir bei den dotterreichen Eiern der 
Holothurien Cucumaria frondosa und Psolus phantapus (J. und S. Runn- 
STROM, 1920). 

Geben wir nun einige Beispiele von den Verhaltnissen bei anderen 
Tiergruppen. Das Ascidienei gewinnt schon vor der ersten Teilung eine bi- 
laterale Substanzverteilung (S. 86), und die Furche schneidet median ein 


(vAN BENEDEN und JuLIN, 1884). Dieselbe Lage der ersten Furche finden 
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wir im Cephalopodenei, das eine bilateralsymmetrische Form besitzt (WATASE, 


1891). Bei den Ctenophoren entsprechen die Furchen den Hauptebenen 
(CuHuN, 1892). Bei Nereis steht die zweite Furche median (Wr1Lson, 1890). 

Durch Einschniirungsversuche an Zweierstadien von Triton kam SPE- 
MANN (1901) zu der Auffassung, dass die erste Furche in etwa einem Drittel 
bis einem Viertel der Falle median, sonst (zwei Drittel bis drei Viertel) frontal 
steht. Im Gegensatz hierzu fand Vocr (1923 a, b) durch vitale Farbmarkie- 
rung, dass die Lage der Furche bei den drei einheimischen Tritonarten und 
beim Axolotl in keiner festen Beziehung zur Medianebene steht. Die SPEMANN- 
schen Befunde deutet er dahin, dass bei volliger Durchschniirung eine nur 
annahernd ventrale Halfte sich wie eine wirklich ventrale Halfte, eine an- 
nahernd dorsale oder seitliche wie eine echte dorsale bzw. seitliche verhalt. 
1927 weist VocT an grosserem Material nach, dass die erste Furche bei Triton 
teniatus, alpestris und cristatus, bei Pleurodeles und Amblystoma jede belie- 
bige Lage im Verhaltnis zur Medianebene einnehmen kann. Bei Bombinator 
fand er aber eine ausgesprochene Tendenz zu medianer Orientierung der 
ersten Furche. Die Symmetrieebene des Eies fallt mit der des Embryos, folg- 
lich bei Bombinator auch in der Mehrzahl der Falle mit der ersten Furche 
zusammen. VoctT schliesst daraus, dass bei den Anuren eine ,,symmetrie- 
bezogene“‘, aber nicht symmetriegebundene Furchung vorkommt. Bei den 
Urodelen dagegen ist die Furchung symmetrieunbezogen. Die Voctschen Er- 
gebnisse an Bombinator stimmen mit den alteren Beobachtungen an Rana 
uberein (Roux, 1885, 1887, SCHULZE, 1900, JENKINSON, 1906, 1909, U. a., 
siehe altere Lit. bei GOODALE, IQII). 

Eine feste Beziehung zwischen erster Furchungsebene und Medianebene 
soll u. a. bei den folgenden Arten nicht existieren: Amia (WHITMAN und 
EYCLESHYMER, 1897), Ctenolabrus und Serranus (Morcan, 1893) sowie 
Batrachus (CLAPP, 1891). 

Auch bei Petromyzon erfolgt eine symmetriebezogene Furchung 
(WEISSENBERG, 1927). 


Es liegen strittige Angaben vor, ob das Spermium einen Einfluss auf 
die Entstehung der Bilateralsymmetrie und auf die Lage der ersten Furche 
ausubt oder nicht. Bei den Echinodermen kennen wir keine Ergebnisse, nach 
welchen das Verhaltnis zwischen der Eintrittsstelle des Spermiums und der 
Medianebene direkt abgelesen werden kann. Man war gezwungen, einerseits 
das Verhaltnis zwischen dem Befruchtungsmeridian und der ersten Furche, 
anderseits dasjenige zwischen der ersten Furche.und der Medianebene fest- 
zustellen. 

Wixson und Mattuews (1895) behaupteten nach ununterbrochener Be- 
obachtung (Toxopneustes variegatus), dass in der Mehrzahl von insgesamt 


70 Fallen die erste Furche durch die Eintrittsstelle des Spermiums ging. 
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Nach SELENKA (1878) soll die erste Furche immer durch die Eintritts- 


stelle des Spermiums gehen, die gewohnlich am Dotterhigel ist. Falls das 


Spermium irgendwo anders eintritt, soll diese Stelle und nicht die Mikropyle 
die Lage der Furche bestimmen. Hierzu bemerkt Boveri (1901 b), dass ,,eine 
derartige Beziehung zwischen dem Spermaeintritt und der ersten Furche nicht 
existirt. Diese geht, abgesehen von stark deformierten Eiern, stets durch den 
animalen Pol‘‘. Selbst beobachtete Boveri 9 Falle, wo die Furche durch die 
Eintrittsstelle — ausserdem natiirlich durch die Eiachse — ging. ,,Damit 
durfte eine Determinierung ahnlich der im Froschei festgestellt sein. Ob aber 
hierdurch die Bilateralitat der Larve vorgezeichnet wird, bleibt unentschieden.“ 

RUNNSTROM (1926) untersuchte 12 Eier von Psammechinus miliaris. Als 
Marke diente die Membran, die als eine kleine Blase sich nur uber der Ein- 
trittsstelle abhob. Bei samtlichen ging die Furche durch die Eintrittsstelle. Es 
sei bemerkt, dass die unvollstandige Membranabhebung zeigt, dass die Eier 
nicht von bester Qualitat waren. Vielleicht wurde die Lage der ersten Furche 
bei diesen schlechten Eiern besonders von dem Spermium beeinflusst. 

Gi1cL10-Tos (1922) hat BovEeRt missverstanden, wenn er schreibt, dass 
die Befruchtung immer durch die Mikropyle erfolgt, und dass demnach die 
erste Furche immer die Eintrittsstelle passiert. 

Gegen den bestimmenden Einfluss des Spermiums sprechen die fol- 
genden Angaben. Zwar meint GARBOWSKI (1905 b), dass die erste Furche aus 
mechanischen Griinden durch die Eintrittsstelle des Samens gehen muss, aber 
er berichtet gleichzeitig, dass er ,,ziemlich viel Eier‘‘ beobachtet hat, deren 
Teilung unabhangig von dem Befruchtungsmeridian erfolgte. Er meint, dass 
Hertwics Regel fur nicht runde Eier gilt, und dass demzufolge die Ab- 
weichungen von der Regel, dass die Lage der ersten Furche von dem Sper- 
mium bestimmt wird, sekundarer Natur sind. 

BARBARA HEFFNER (1908) referiert eine mundliche Muitteilung von 
Bover!, dass er bei spateren Untersuchungen zu dem Resultat gekommen sei, 
dass die erste Furche oft unabhangig von dem Spermium entsteht. 

Es stehen also Angaben gegen Angaben. Unsere eigene Prufung (S. 21) 
zeigte, dass die erste Furche irgendwelche Lage im Verhaltnis zu der Ein- 
dringungsstelle des Spermiums haben kann. Da die Furche vorzugsweise 
median oder frontal steht, muss unsere Deutung die sein, dass die Furchung 
sich (in weitaus den meisten Fallen) nach einem praformierten bilateral- 
symmetrischen Bau des Eies richtet, und dass die Befruchtung ohne Einfluss 
auf die Bilateralitat ist. 

Bei Psolus ist schon das unreife Ei deutlich bilateral (vgl. oben), und 
die erste Furche steht immer in einer bestimmten Ebene. Das letztere gilt 
auch fur Asterina (S. 32), wo jedoch keine Bilateralitat ausserlich wahr- 


nehmbar ist. 
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Da unser Ergebnis, dass bei der Befruchtung des Seeigeleies die Bi- 
lateralitat nicht induziert wird, in schroffem Gegensatz zu. der von Roux 
(1885, 1887, 1903) aufgestellten und von vielen Forschern akzeptierten An- 
nahme von einem richtenden Einfluss des Spermiums steht, wollte ich eine 
kritische Priifung der alteren Literatur vornehmen, um zu untersuchen, ob 
die Behauptung Rovux’ als einwandfrei bewiesen angesehen werden konnte. 
Dann erschienen aber einige Arbeiten, die mir die sorgfaltige Literatur- 
prufung ersparten. Nach einer Besprechung der einschlagigen Literatur findet 
WEIGMANN (1927), dass die alteren Untersuchungen nicht unbedingt beweis- 
kraftig sind, und seine eigenen Versuche mit Befruchtung in Zwangslage 
weisen darauf hin, dass die Medianebene sich unabhangig vom Befruchtungs- 
meridian ausbildet. Auf eine Literaturbesprechung kann um so mehr ver- 
zichtet werden, als VoctT (1927) eine solche in Aussicht stellt. Vocr lehnt 
auch die Annahme Rovx’ ab, u. a. deshalb, weil unbefruchtet abgelegte Eier 
von Anuren und Urodelen bald nach der Eiablage ein deutliches halbmond- 
formiges Feld, also einen bilateralen Bau, zeigen. Die Bedeutungslosigkeit 
des Spermiums fiir die Entstehung der Bilateralitat wird dann von einem 
Schiler Vocts, BANKI (1927), durch Ortliche Vitalfarbung am Axolotlei be- 
wiesen. — Aus alledem geht hervor, was wir fur das Seeigelei angenommen 
haben, namlich dass im Amphibienkeim eine Bilateralsymmetrie schon vor 
der Befruchtung existiert. 

Die bilaterale Substanzumordnung im Ascidienei nach der Befruchtung 
ist schon mehrmals erwahnt worden. Die erste Furche und die Medianebene 
fallen mit dem Meridian zusammen, in welchem das Spermium, das nahe am 
vegetativen Pole eindringt, sich gegen den Aquator hin bewegt (CASTLE, 
1896). Das Ascidienei wird deshalb oft als ein Beispiel des Einflusses des 
Spermatozoons herangezogen. Nun ist aber der Einwand erhoben worden 
(CONKLIN, 1905 a, c), dass vielleicht die Stré6mungen des Plasmas das Primare 
seien, also das Spermium passiv dem praformierten Befruchtungsmeridian 
entlang gefuhrt wird. 

Ein Beispiel, wo vielleicht der Samen eine Rolle spielt, liefert Just 
(1912) ‘mit Nereis. Die erste Furche fallt immer mit dem durch Tusche 
markierten Samenweg durch die dicke Hulle zusammen. Die zweite Furche 
steht senkrecht zu der ersten und verlauft median (WiILson, 1890). Der 
Einwand kann wohl aber auch hier erhoben werden, dass ein praformierter 
Befruchtungsmeridian vorhanden ist. 

Ein Beispiel dagegen, wo das Spermium keinen Einfluss ausubt, liefert 
Littie (1906). Wahrend der Bildung der ersten Furchungsspindel im 
Chetopterus-Ei wird es bilateralsymmetrisch, aber dies erfolgt ohne irgend- 


welche Beziehung zur Eintrittsstelle des Spermiums. 
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Zusammenfassend lasst sich folgendes sagen. Viele Eier besitzen schon vor 
der Befruchtung einen deutlichen bilateralen Bau (Insekten — siehe WILSON, 
1925, S. 1020 —, Cephalopoden, Asterias, Psolus, Cucumaria, nach VocrT 
[1927] bisweilen auch unbefruchtete Amphibieneier). Bei anderen ist festge- 
stellt worden, dass die Befruchtung keinen Einfluss auf die Lage der Median- 
ebene hat (Seeigel, Chetopterus, Amphibien). Bei einer dritten Gruppe schliess- 
lich scheint das Spermium eine richtende Rolle zu spielen (Ascidien, Nereis), 
aber gegen diese Auffassung sind doch Einwande erhoben worden. Diese Tat- 
sachen zusammen mit dem Umstand, dass auch parthenogenetische oder poly- 
sperme Keime eine Bilateralitat aufweisen, machen es wahrscheinlich, dass 
wenigstens die meisten Eier schon vor der Befruchtung eine bilaterale Struk- 
tur haben. 


Die erste und zweite Furche stehen deutlich bei einigen Eiern in einer 


bestimmten Beziehung zu einer bilateralen Struktur, sei es, dass sie schon vor 
der Befruchtung existiert oder vielleicht erst durch sie induziert wird (Cepha- 


lopoden, Seeigel, Asterias, Asterina, Psolus, Cucumaria, Petromyzon, Bom- 


binator, Rana, Ascidien, Ctenophoren). Dagegen ist die erste Furche bei 


anderen Eiern nicht an eine praformierte Ebene gebunden (Triton, Ambly- 


stoma, Pleurodeles, Cryptobranchus, Amia, Batrachus, Ctenolabrus, Serranus). 


Obwohl es mir also scheint, dass das Spermium nicht oder nur selten die 


Bilateralitat beeinflusst, so ist die Bilateralitat doch nicht immer unabander- 


lich festgelegt. Am Froschei kann die Schwerkraft eine bilateralitatsandernde 


Wirkung ausuben (Lit. bei WEIGMANN, 1927, ausserdem siehe JENKINSON, 


1909, der zeigt, dass die Schwerkraft auf die Symmetrieebene einwirken kann). 


WEIGMANN fand, dass die Lage des Urmundes durch die Lage des grauen 


Halbmondes bestimmt wird. Der Urmundbogen offnet sich immer nach der 


grossten Ansammlung weissen Dotters hin. Somit ist die Lage der Dorsalseite 


durch den grauen Halbmond gegeben, die Schwerkraft verandert aber die 


Richtung der Bilateralitat. 


BOvERI (1901 a) erhielt drei im Verhaltnis zur Eiachse schrag gestreckte 


Paracentrotus-Eier. Die Symmetrie richtete sich bei allen drei nach der 


Streckung. Die Frage ist aber unbeantwortet, ob die Eier in einer prafor- 


mierten Ebene, senkrecht zur Medianebene, gestreckt werden, oder ob die 


Bilateralitat durch die Streckung induziert wird (BOvVER1). 


In diesem Zusammenhang mussen wir auch die Angaben DRIESCHs er- 


ortern, dass der eine von zwei verwachsenen Zwillingen eine inverse Bilate- 


ralitat zeigen soll (1906, 1908 a, Echinus und Asterias). Er glaubte zuerst, dass 


die erste Furche median steht (Abb. 51 A), die Symmetrieebene der Zwillinge 


sollte demnach senkrecht zur urspringlichen Medianebene verlaufen (Abb. 


51 B). Da er aber spater meinte, dass die erste Furche bei Echinus frontal steht 


(Abb. 51 C), so wurde die Bilateralsymmetrie bestehen bleiben, aber die eine 
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Halfte invertiert werden, als ein Spiegelbild zu der anderen stehen (51 D). Von 
den Beispielen DriescuHs ist es aber nur ein einziges, dass einen sicheren 
Anhaltspunkts betreffs der Orientierung gestattet, namlich Abb. 7, 1906 
(schon 1891, I beschrieben), ausserdem vielleicht Abb. 4, 1908 a. Hier sind 
die Mundoffnungen gegeneinander gerichtet. Aber kann deshalb von einem 


B 
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Abb. 51. Schema der Lage der ersten Furche (die geraden Linien) und der Median- 

ebene bei Verwachsungszwillingen (im Anschluss an DrrescH, 1908 a). Die & X (die 

Dreistrahler in dem Mesenchymzellenring einer alten Gastrula) geben die ventrale 
Seite an. Nahere Erklarung im Text. 

Spiegelbild gesprochen werden? Dazu ist doch der Nachweis einer inversen 

Asymmetrie (Abb. 51 E) erforderlich. Hieruber wird aber nichts gesagt. 

RUNNSTROM (1925 c) hebt hervor, dass Verwachsungszwillinge nicht 
die Colome spiegelbildlich geordnet haben (Abb. 51 F). Dank freundlicher 
Erlaubnis des Autors kann ich hier eine friher unpublizierte Zeichnung von 
RUNNSTROM wiedergeben, die dieses deutlich zeigt. Die beiden Komponenten 
haben einen linken Hydroporus (Abb. 52). 

BIERENS DE HAAN (1913 a) meint, dass Einheitsplutei aus verschmol- 
zenen Individuen nur dann gebildet werden konnen, wenn die dorso-ventralen 
Achsen gleichsinnig gerichtet sind, in an- 
deren Fallen sollten Doppelbildungen ent- 
stehen. 

DriescH unterscheidet Verwach- 
sungszwillinge mit Wahrung der Polari- 
tat und solche mit verlagerten Achsen. 

Ist es nicht moglich, dass die */,-Blasto- 
meren, aus welchen Verwachsungszwil- 
linge mit einem bilateral invertierten 
Partner entstanden sind, sich um ihre 
Achsen gedreht haben? Die Dorsoven- \bb. 52. Zwei verwachsene Zwil- 
tralachse, nicht aber die Eiachse sollte imge von Paracentrotus, beide mit 


einem linken Hydroporus. Zeichung 
in diesem Falle verlagert worden sein. von J. RuNNSTROM. 
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Es kommt oft vor, dass die Blastomeren innerhalb der Membran frei 
liegen, aber spater sich vereinigen — bei Behandlung mit Kalte habe ich 
Hunderte solcher Falle beobachtet. DrrEscu hatte die Zweierstadien in ver- 
dunntem Seewasser gehalten, das bekanntlich eine zelltrennende Wirkung aus- 
ubt. — Wie schon erwahnt, ist die Orientierung bei den Driescuschen Ver- 
wachsungszwillingen meiner Meinung nach nur betreffs Abb. 7 (1906) sicher. 
Von Abb. 6 meint Driescu, dass die Mundoffnungen voneinander abgekehrt 
sind (Abb. 51 G). Es ware wohl eigentiimlich, wenn in dem einen Falle die 
inversion so erfolgte, dass die Komponenten einander zugekehrt werden, in 
dem anderen so, dass sie einander den Ricken zuwenden. 

Es ware vielleicht einfacher, sich die Sache so vorzustellen, dass die 
Haliten ihre praformierte Bilateralitat behalten, so dass sie, falls die Achsen 
nicht gedreht werden, bei frontaler erster Furchung hintereinander (Abb. 

1 H), bei median gestellter Furche nebeneinander (Abb. 51 I) stehen. In 
der Tat habe ich solche Verwachsungszwillinge bei Astropecten gefunden, 
zwei vom Typus H und einen vom Typus I (S. 161). (Ich erinnere daran, 
dass bei Astropecten die erste Furche sowohl median als auch frontal stehen 
kann.) Die Driescuschen Beispiele von einer inversen Bilateralsymmetrie 
wurden also nach dieser Auffassung darauf beruhen, dass die Blastomeren 
im Verhaltnis zueinander gedreht worden waren. 

Anderseits sei betont, dass viele Tatsachen zugunsten der Hypothese einer 
Drehung der Dorsoventralachse innerhalb des Keimes sprechen. 

NusspauM und OXxNeR (1914) behaupten nach Versuchen an Nemer- 
tinen, dass ein Verwachsungsorganismus, unabhangig von der Orientierung 
der Komponenten, immer als Ganzes eine ausgesprochene Bilateralitat auf- 
weist. Bei dem Zusammenfliessen zweier bilateralen Individuen mussen oder 
konnen das eine oder beide ihre eigene Bilateralitat einbiissen, wahrend der 
neue Organismus dennoch eine Bilateralsymmetrie zeigt. — BONFIG (1925) 
hebt hervor, dass bei Ascaris die Medianebene erst in einem gewissen Fur- 
chungsstadium festgelegt wird. Fruher kann ihre Lage modifiziert werden. 

Obwohl wir oben die Bedeutung der inversen Halblarven herangezogen 
haben, nach welcher die eine */,-Blastomere sich um ihre Achse vielleicht 
gedreht hatte, sei jedoch hervorgehoben, dass man sich auch eine Inversion 
der einen Komponente (DriEscH) oder vielleicht eher eine Drehung der 
Medianebenen um go° denken kann, wie es BOVERI annahm. Nach miindlicher 
Mitteilung an BARBARA HEFFNER (1908) hatte BovERI mit Hilfe eines Pig- 
mentdefektes an der Furchungsseite gefunden, dass die Medianebene bei 
1/,-Larven senkrecht auf der ersten Furche steht. Wenn dies auch bei medianer 
Lage der ersten Furche der Fall ist — was wohl durch Vitalfarbung ermittelt 


werden kann —, muss ja eine Drehung um 90° stattfinden. Wir erinnern in 


diesem Zusammenhang daran, dass die Entwicklung der 7/,-Larven um 24 
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Stunden verzogert wird — vielleicht ist diese Verlangsamung durch eine Um- 
stimmung bedingt. 

RUNNSTROM (1920 b) hat versucht darzulegen, wie man sich eine Umstim- 
mung der Bilateralitat in gestreckten Keimen (BoveERT, 1901 a) vorzustellen 
hat. Er nimmt an, dass ventral und dorsal im Keim Stoffe vorhanden sind, 
die einander repellieren oder abbauen. (Dies streitet nicht gegen eine Gefalle- 
hypothese.) Wird die Form des Eies so verandert, dass die ventrale und dor- 
sale Seite naher aneinander zu liegen kommen, so streben die Stoffe vonein- 
ander weg, suchen also die entferntesten Pele auf, d. h. die Medianebene wird 
sich derart drehen, dass sie senkrecht auf dem gréssten Durchmesser steht. — 
1925 ¢ vermutet RUNNSTROM wegen der Colomverhaltnisse an Larven mit ge- 
drehten Urdarmen, dass ein dorso-ventrales Differenzierungsgefalle im See- 
igele1 vorkommt. 

PLOUGH (1927) isolierte paarweise */,-Blastomeren von Arbacia und 
Echinarachnius und erhielt a) wenige Paare von Plutei mit vollstandigen 
Skeletten, b) eine grosse Anzahl, bei welchen das Skelett in jedem Partner 
defekt war, und c) eine Gruppe mit einem vollstandigen Pluteus und einer 
Larve ohne Skelett. In einigen Fallen komplettierten die unvollstandigen Ske- 
lette eines Paares einander. Da wir nicht die Frequenz von medianer bzw. 
frontaler oder schrager erster Furche bei den benutzten Arten kennen, kann 
nicht gesagt werden, ob die Ergebnisse PLouGHs zugunsten der Hypothese 
einer festen oder derjenigen einer wandelbaren Bilateralitat sprechen. Wir 
mussen zu dem Schluss kommen, dass diese wichtige Frage betreffs des See- 
igelkeimes noch nicht gelost ist. Die einzige zuverlassige Methode, das 
Problem anzugreifen, ist die, die Entwicklung einer grossen Anzahl von Halb- 
larven zu studieren, bei welchen die Defektseite durch eine Marke deutlich 
zu erkennen ist, und diese Beobachtungen mit solchen uber die Lage der 
ersten Furche zu vergleichen. Wir haben solche Untersuchungen schon in 


Angriff genommen. 


Wie verhalt sich nun die Bilateralsymmetrie von Fragmenten, die durch 
Schneiden senkrecht zur Eiachse gewonnen werden? SPEMANN (1918) drehte 
animales Ektoderm einer Triton-Gastrula, erhielt aber trotzdem normale 
Embryonen. Der gedrehte Teil entwickelte sich organisatorgemass. Ein ahn- 
liches Experiment am Seeigelkeim liegt vor, wenn eine animale und eine vege- 
tative Halfte ohne Invertierung verklebt werden (S. 74, Abb. 33 f). Wir 
wissen namlich dann nicht, wie weit die Stiicke im Verhaltnis zueinander 
gedreht werden. Unter den 11 Larven des Versuches mussen wir annehmen, 


ass bei einigen eine Drehung um 180° stattfand, also eine Drehung des Ekto- 


d 
dermmaterials im Verhaltnis zu dem Entodermmaterial. Jedoch differenzierten 
sich alle als typische Plutei. In Ubereinstimmung mit RUNNsTROM (1914) 


glauben wir, dass das Entoderm sich dabei dem bilateralen Ektoderm anpasst. 
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Dass Eigentiimliche liegt hier also vor, dass das vegetative Organisations- 
zentrum sich dem Ektoderm, welches es sonst, in friheren Stadien, organisie- 
ren kann, unterordnet. Wird dagegen eine Larve, zu einem Viertel aus Ento- 
und zu drei Vierteln aus Ektodermmaterial bestehend (Abb. 33 &, S. 76), zu 
einem Ganzpluteus organisiert, so muss das Entoderm einen Einfluss auf die 
Bilateralsymmetrie des Ektoderms ausiiben, denn wir haben hier ja zwei Ekto- 
dermhalften (nachdem die eine Halfte des vollstandigen Mesomerenkranzes 
entodermisiert worden ist), deren Medianebenen senkrecht aufeinander 
stehen. Es besteht kein Grund, weshalb die eine Ektodermhalfte umstimmend 
auf die andere wirken sollte, sie miissen doch als gleich ,,stark“‘ bezeichnet 
werden. Offenbar muss das Entoderm hier zu der Umstimmung beitragen. 
Es fallt uns aber dabei auf, dass eine derartige vollstandige Umstimmung 
der Bilateralitat im Versuch c (S. 71, Abb. 33 c), wo auch zwei Ektoderm- 
halften senkrecht zueinander orientiert sind, nicht erfolgt. Warum? Der grosse 
Unterschied dieser Versuche ist, dass bei c die Proportionen zwischen pra- 


sumptivem Ekto- und Entoderm normal sind, bei k aber nicht. Unser Ein- 


griff ist also im letzteren Falle betrachtlich groésser als in jenem, und doch 


entwickelt sich eine typische Larve. Spricht dies nicht zugunsten der fruher 
aufgestellten Annahme (S. 111), dass eine durchgreifende Regulation nur in 
Gang gesetzt wird, wenn die Storung der normalen Verhaltnisse so gross ist, 
dass dadurch eine ,,Reizschwelle‘‘ uberschritten wird (d. h. in diesem Falle, 
wenn die Proportionen zwischen prasumptivem Ektoderm und Entoderm 
gestort worden sind)? 


Zusammenfassung, 


Altere Angaben uber die ersten Zeichen eines bilateralen Baues des 
Echinodermenkeimes werden referiert. Die Fragen nach der Lage der ersten 
Furche sowie nach der Bedeutung des Spermiums fur die Bilateralsymmetrie 
werden diskutiert. Bei dem Seeigelei steht die erste Furche vorzugsweise ent- 
weder median oder frontal; das Spermium induziert nicht die Bilateralsym- 
metrie. Das Problem, ob die urspriingliche Bilateralitat des Keimes unter Um- 
standen (in Fragmenten) umgestimmt werden kann, wird erortert. 


G. UBER VERWACHSUNGSZWILLINGE UND RIESENLARVEN 
BEI DEN ECHINODERMEN. 


Driescu hat sich sehr viel mit dem Problem beschaftigt, aus zwei */,- 
Larven Verwachsungszwillinge und aus zwei Ganzkeimen Riesenlarven zu 
produzieren. Da die Ergebnisse bei der Verschmelzung von Halbkeimen und 
von Ganzkeimen sich als gleichartig erwiesen haben, so werden sie hier nicht 
getrennt behandelt. Seine Methoden waren die folgenden. Eine Vergrosserung 
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und Fixierung der ersten Furche, so dass Verwachsungszwillinge aus */,- 
Blastomeren entstanden, wurde durch Schiitteln oder durch Behandlung mit 
verdunntem Seewasser hervorgebracht (1891, I, 1896 c, 1906, Echinus und 
Asterias). 1892, IV erhielt Drrescu Zwillingsblastule von Spherechinus durch 
Warmebehandlung, aber die Kleinkeime verblieben getrennt. 1893, IX ver- 
suchte er vergebens zwei Ganzkeime zu einem Individuum zu verschmelzen. 
Spater gelang es ihm aber, diesen Versuch erfolgreich durchzufthren. Er 
behandelte die Furchungsstadien mit alkalischem, Ca-freiem Seewasser (1900 b, 
1910, Spherechinus und Echinus) oder liess die Eier von Echinus vor der 
Befruchtung 24 Stunden dicht zusammenliegen (1903). 

DriescH erhielt allerlei verschiedene Typen. Einheitsgebilde mit dop- 
pelter Grosse aller Organe konnten direkt entstehen (durch ,,primare Regu- 
lation“). Von ,,sekundarer Regulation’ spricht DrrEscu, wenn zwei parallele 
Darme verschmolzen oder der eine Darm und das eine Skelett im Wachsen 
zuruckblieben, so dass ein Pluteus mit einem rudimentaren Extradarm und 
einem ebensolchen Skelett sich herausdifferenzierte. Anderseits kamen zwei 
vollstandige Individuen vor, die miteinander zusammenhingen: echte Ver- 
wachsungszwillinge entweder mit verlagerten Achsen oder mit Wahrung der 
Polaritat. Bei einigen Larven mit zwei Darmen bogen sich diese gegen ein 
und denselben Punkt hin und offneten sich in eine gemeinsame Mund- 
offnung, wobei das eine Skelett dominierte. In solchen Fallen hatten die Mund- 
anlagen dicht aneinander gelegen — man vergleiche hiermit unsere Befunde 


im Versuche d, S. 72. Zwischen den extremsten Einheits- und Doppelbil- 


dungen fand Drrescu Typen wie seine ,,teilweisen Einheitslarven“, d. h. 
Larven mit zwei Darmen, aber einem einheitlichen Ektoderm. Das Skelett war 
bei ihnen mehr oder weniger einheitlich. 

Auch andere Experimentalzoologen beschrieben schon fruh Verwach- 
sungsplutei. Herspst (1892) beobachtete, dass junge Plutei bei Zusatz von 
KCl und CaCl, zusammenwachsen konnten. — LorsB (1894, 1895) legte be- 
fruchtete Eier von Arbacia in verdiinntes Seewasser, die Membran platzte und 
ein Teil des Plasmas trat heraus. Von dem Ei sowie von dem Exovat konnten 
nun Larven gebildet werden, die zusammenhingen, bei Anwesenheit mehrerer 
Exovate sogar Drillinge und Vierlinge. — Morcan (1895 a) fand, dass Eier 
gewisser Weibchen von Spherechinus eine Neigung zur Verwachsung zeigten, 
wenn sie nach Abschiitteln der Membran dicht zusammenlagen. Die Fusion 
erfolgte im Blastulastadium. Es kamen immer zwei Invaginationen vor, aber 
in einem Falle lagen sie so nahe aneinander, dass ein gemeinsamer Darm- 
tractus entstand. Oft nahm der eine Darm tiberhand, wobei das Skelett der 
anderen Komponente rudimentar wurde. Morcan spricht die Vermutung aus, 
dass ein Teil der Lorsschen Mehrfachbildungen auf Verschmelzungen be- 
ruht. Da aber keine Masse vorliegen, kann die Frage nicht entschieden wer- 
den. — Boveri (1901 a) erhielt zwei gestreckte Keime mit doppelter Darm- 
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anlage, was er dahin deutet, dass die vegetative Zone bei der Streckung in 
zwei Partien geteilt wurde. 
Die Untersuchungen, die nach den Drrescuschen ausgefuhrt worden 
sind, haben zwar ein reicheres Material geliefert, uns dichtere Ubergange 
zwischen den extremsten Fallen gegeben, aber Driescu hatte schon die prin- 


zipiell wichtigen Typen beschrieben. BrerENS DE Haan (1913 a, b) und 


v. Usiscu (1925, b) arbeiteten mit Ca-freiem, alkalischem Seewasser, GOLD- 


FARB (1914) fugte isotonische NaCl-Losung zum Seewasser hinzu, RuNN- 
STROM (1925 c) bewirkte ein Verbleiben der ersten Furche durch Hypotonie. 
Bury (1913) erhielt Zwillinge aus Seeigeleiern, die niedrigen Temperaturen 
ausgesetzt worden waren. Sie sollten so entstehen, dass eine zentrale, massive 
Keimmasse an zwei Stellen aufgelost wurde. Zwillingbildung durch Kalte 
wurde auch von HOrstapius (1925 d) erzielt. Meiner Beobachtung nach wirkt 
die niedrige Temperatur in der Weise, dass die erste Furche fixiert und da- 
durch das prasumptive Entoderm gespaltet wird. Ich habe spater mehr als 
400 verwachsene Zwillingblastule isoliert — 1925 d hatte ich die Doppelbil- 
dungen nur im Blastulastadium studiert. In keinem Falle entstand ein Ver- 
wachsungspluteus! Entweder hatten die Kleinkeime sich vollig getrennt, oder 
sie waren zu einer normalen Einheitslarve verschmolzen. Wie Bury gibt auch 
NEWMAN (1921 a) eine merkwurdige Erklarung der Entstehung von Doppel- 
bildungen. Er fand solche bei parthenogenetischen Eiern und bei Hybriden 
(mit Pisaster) von Patiria (Asterina) miniata sowie bei Keimen, die dicht 
gehauft gelegen hatten (vielleicht wurde die Atmung hierdurch gehemmt?). 
Er meint, dass Doppelbildungen dann auftreten, wenn die Entwicklung ver- 
zogert wird (dies war bei den drei Gruppen der Versuche der Fall), und zwar 
in der folgenden Weise: ,,What appears to happen in all cases of twinning 
is a primary dedifferentiation of the original apical point and a subsequent 
redifferentiation of two or more apical points in the place of one.‘ Diese 
Erklarung finde ich sehr unwahrscheinlich. Die Verdoppelung lasst sich viel 
einfacher in der Weise verstehen, dass auch hier die erste Furche besonders 
tief eingeschnitten und sich erhalten hat, wodurch zwei gesonderte Invagi- 
nationszentren geschaffen werden. Ich habe beobachtet, dass dies bei schlech- 
ten Eiern, die sich langsam entwickeln, oft der Fall ist. Diese Deutung ge- 
winnt dadurch an Wahrscheinlichkeit, dass NEWMAN in seinen Kulturen auch 
isolierte Blastomeren fand; dies zeigt ja, dass sich bei den Versuchskeimen 
eine Neigung zur Zelltrennung vorfand. — GEMMILL (1915 c) erhielt Verdop- 
pelungen bei Luwidia, wahrscheinlich infolge Schuttelns. 

Transplantationen, die unserer Serie d (S. 72) genau entsprechen, wur- 
den schon 1920 a von RUNNsTROM an dem Seestern Henricia sanguinolenta 
ausgefuhrt. Die grossen, dotterreichen Eier besitzen eine bilaterale Gestalt. 
Sie wurden in einem Furchungsstadium (60—100 Zellen) median geschnitten, 


die eine der beiden Halften um 180° gedreht und wieder an die andere Halfte 
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angelegt und zum Verwachsen gebracht. Es entwickelten sich in einer solchen 


Larve zwei Urmunde, die an zwei diametral entgegengesetzten Polen lagen. 


Hieraus schloss RunNstROM, dass ein Teil des Eies ein besonderes, ,,urdarm- 
bildendes“ Protoplasma enthalt. — Im spaten Gastrulastadium vereinigte 
RUNNSTROM zwei linke oder zwei rechte Halften miteinander. Es entstanden 
Doppelbildungen, die entweder aus zwei Ambulacral- oder aus zwei Anti- 
ambulacralseiten zusammengesetzt waren. 

Hier sollen einige ,,teilweise Einheitslarven‘’ (Driescu) naher beschrie- 
ben werden, die wir schon im vorigen Kapitel kurz erwahnten. Sie wurden 
von uns in sonst normalen Kulturen von Astropecten angetroffen. Alle drei 
besassen ein auch betreffs der Flimmerbander einheitliches Ektoderm sowie 
nur eine Mundoffnung. Die beiden Darme waren in verschiedener Weise 
orientiert. In einem Falle standen sie nebeneinander, der eine war vollig nor- 
mal und trat in Verbindung mit dem Mund. Der danebenstehende, dessen Pola- 
ritats- und Dorsoventralachse denjenigen der erstgenannten parallel waren, 
zeigte sich auch dreigegliedert, aber sein Oesophagus endigte blind. Trotzdem 
fuhrte er Schluckbewegungen aus, die unabhangig von denen des anderen 
Speiserohres waren. Bei den zwei anderen Larven stand der eine Darmtractus 
hinter dem anderen, die Medianebenen fielen zusammen, und der Oesophagus 
des hinteren mtindete in den dorsalen Teil des vorderen Oesophagus. Lage und 
Form der Colome konnten nicht klar erkannt werden. Es schien mir aber, als 
ob jeder Darm ein rechtes und ein linkes Colom besass. Bei der ersten dieser 
Larven hat die erste Furche median, bei den zwei anderen frontal gestanden. 

DrRIESCH (1900 b) meinte, dass die Entstehung von Einheitsbildungen von 
einer Regulation des polar-bilateralen Gerichtetseins der Teilchen abhangig, 
und dass der Zeitpunkt der Verschmelzung fir die Entstehung von Ganz- 
oder Halbfurchungen massgebend sei. Bovert (1901 a) fand, dass die An- 
nahme der Umordnung einer bilateralen Intimstruktur nicht notig sei. Das 
Ei sei langs seiner Achse geschichtet, und die Voraussetzung fur die Aus- 
differenzierung einer Einheitsbildung sei nur, dass die Eiachsen gleichsinnig 
gerichtet sind. 1902 (b) stimmt Driescu dieser Annahme zum Teil bei, glaubt 
jedoch, dass eine gewisse Umordnung notig ist. BriERENS DE HAAN (1913 a) 
hebt hervor, dass die gleichgerichteten Achsen nebeneinander stehen missen, 
nicht in derselben Linie stehen konnen, falls Einheitslarven sich entwickeln 
sollen. Er weist nach, dass der Zeitpunkt der Verschmelzung keine Rolle 
spielt, nimmt aber an, dass auch die Symmetrieebenen von Anfang an gleich- 
gerichtet sein mussen. v. UBiIscH (1925, b) meint, dass die letztere Annahme 
BIERENS DE HAANs tberflussig sei, und schliesst sich der Auffassung Boverts 
an. v. Usiscu hatte die eine Komponente vital gefarbt und konnte dadurch 
entscheiden, welche Teile von jedem der Partner herstammten. Wenn die 
vegetativen Zentren einander beruhren, entsteht eine Einheitsbildung. Wenn 


sie nahe aneinander liegen, invaginieren zuerst zwei Darmanlagen; dann sieht 
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man aber einen einheitlichen Mitteldarm-Enddarm sich einstiilpen, namlich 
nachdem die zwischen den zwei Zentren liegende Zone invaginiert worden 
ist. Zwei getrennte Darme, die nahe aneinander liegen, entstehen, wenn nur 
die Grenzen des Entodermmaterials sich berihren. ,,Zwei dicht nebeneinander 
stehende Darme bzw. der Einheitsdarm sind nicht, wie DrirescH und 
DE HAAN annahmen, verschiedene Ergebnisse gleicher Ausgangskonstellation, 
sondern die notwendige Folge ganz verschiedener urspriinglicher Lagen der 
Vegetationszentren.‘ 

Bei unseren Versuchen konnten wir die Orientierung des Ausgangs- 
materiales genau feststellen — die Verklebung von Meridionalhalften nach 
Drehung (Abb. 33 a, c, d, e, S. 70). Es stellte sich heraus, dass die Achsen 
nicht parallel zu sein brauchen, um eine Einheitsbildung zu geben, sondern 
in einem Winkel bis g0°, aber keinem grosseren, stehen koénnen. Wir haben 
fruher gesehen (S. 64, Abb. 28), dass die ?/,-Larven bei der Gastrulation 
ihre Polaritat behalten. Unsere Einheitslarven aus senkrecht aufeinander 
stehenden Meridionalhalften bestehen aus zwei halben Ektodermzonen, die 
auch nach der Invagination senkrecht zueinander orientiert sind. Dennoch ent- 


steht eine Einheitslarve (obwohl die Skelettnadeln und die Armfortsatze nicht 


typisch geordnet sind), weil die beiden Invaginationspunkte so nahe anein- 


ander liegen, dass der Zwischenbereich bald eingestulpt wird, so dass nur 
der Gipfel — vortbergehend — gegabelt ist. Mit Ausnahme der These von 
den gleichgerichteten Eiachsen schliessen wir uns vollkommen der Analyse 
v. Usiscus betreffs der Bedeutung der Lage der vegetativen Zentren an. 
Haben wir also zeigen konnen, dass parallele Achsen keine notwendige 
Bedingung fur die Entstehung von Einheitsbildungen sind, so ist auch dar- 
getan worden, dass Einheitslarven nicht notwendigerweise gebildet werden 
mussen, wenn die polaren und bilateralen Achsen parallel und gleichsinnig 
gerichtet sind: unsere ,,teilweisen Einheitslarven’’ von Astropecten, die oben 
beschrieben wurden. Dies beruht darauf, wie v. Upiscn es sagt, dass die 
Entodermbezirke ungefahr aneinander grenzten. Wegen einer tiefen, verblei- 
benden ersten Furche hingen die Astropecten-Halften wahrscheinlich nur 
aquatorial zusammen; bei der Invagination wurde die Furche ausgeglichen, 
aber sie schnitt zuvor so tief ein, dass die Entodermzonen getrennt waren. 
Bei den experimentell erzeugten Verwachsungskeimen von Triton 
scheinen die Regulationsvorgange weniger umfassend als bei den Echiniden 
zu sein. SPEMANN (1903) erzielte nach medianer Schnurung Duplicitates 
anteriores. Dass auch nicht Verwachsungszwillinge mit gespaltenen Hinter- 
teilen entstanden, erklart sich nach SPEMANN aus dem Gastrulations- und 
Induktionsmodus wahrend der folgenden Entwicklung. Nach frontaler 
Schnurung konnen die beiden Halften nicht zu Larven entwickelt werden, 
weil das Organisationszentrum der dorsalen Halfte angehort. Wenn die Ver- 


wachsungsflache senkrecht zur Medianebene steht und die Urmunde parallel 
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und entweder voneinander weg oder aufeinander zu weisen, erhalt man Dupli- 
citas cruciata (ELSE WESSEL, 1926). Die Achsenverhiltnisse bei verschiedenen 


Duplicitas-Formen wurden neuerdings von KoETHER (1927) untersucht. 


Gleich grosse Keime wurden mit nach vorn divergierenden oder konvergi- 
erenden Medianebenen zusammengefiigt. Es wurden Duplicitates anteriores, 
posteriores und posteriores partim cruciate erzielt. Ein Ergebnis der Experi- 
mente ist also, dass die beiden Komponenten ihre gegenseitige Orientierung 
beibehalten. ,,Selbstverstandlich ist das nicht; es hatte auch sein konnen, 
dass sich die Abweichung ausgleicht, und es bleibt zu priifen, ob nicht geringe 
Konvergenzen ausgeglichen werden“ (KoETHER, 1927). Auch aus den Ver- 
schmelzungen im Zweierstadium (MANGOLD, 1920, MANGOLD und SEIDEL, 
1927) scheint hervorzugehen, dass die Orientierung der Urmunde erhalten 
bleibt. 

Nach einer von GicLi10-Tos aufgestellten und von Fappa (1926 b) 
unterstutzten Hypothese soll der Charakter eines Verwachsungsorganismus 
durch die Grosse der Verwachsungsflache im Verhaltnis zu den Durchmessern 
der verwachsenen Blastule bestimmt werden. Da wir aber wissen, dass das 
Schicksal der Verwachsungszwillinge in hohem Grade von der Orientierung 
der Keimachsen abhangt, so muss diese Hypothese abgelehnt werden. 


Zusammenfassung. 


Fur die Entstehung von Einheitsbildungen sind parallele, gleichsinnig 
gerichtete Achsen der Komponenten keine notwendige Bedingung. Die Achsen 
konnen einen Winkel von 0° bis 90° bilden, und doch kann eine Ejinheitslarve 
gebildet werden. Stehen die Achsen parallel und gleichgerichtet aber in 
derselben Linie, finden merkwurdige Verschiebungen statt (S. 79 », Abb. 48). 


H. UBER DIE ASYMMETRIE. 


Wie die Bilateralitat auf dem Vorkommen einer ungleichpoligen Dorso- 
ventralachse beruht, so bedeutet die Asymmetrie einen Unterschied zwischen 
den Organen der linken und denen der rechten Seite, kann folglich als eine 
Erscheinung aufgefasst werden, die durch eine ungleichpolige Rechts-links- 
Achse bedingt ist. Bei den Echinodermenlarven aussert sich die Asymmetrie 
besonders in der Entwicklung eines Hydrocols an der linken Seite. Es kommt 
oft vor, dass die Asymmetrie schon bei der Abschntrung der Colomblasen 
bemerkt werden kann, indem die linke Blase grosser ist als die rechte (Aste- 
rias, GEMMILL, 1914, Astropecten, NEWTH, 1925, HORstTaAbius, 10926). 

In einigen Fallen ist eine umgekehrte Asymmetrie beobachtet 
worden, d. h. dass das Hydrocol von der rechten Colomblase aus diffe- 


renziert worden ist. RUNNSTROM (1912, 1918) beschreibt zwei solche Larven 


163 


= 


16: 
SVEN HORSTADIUS 

von Paracentrotus lividus, und OHSHIMA (1921, 1922) fand eine sekundare 
Inversion bei Psammechinus miliaris: wenn der linke Hydroporus und dem- 
zufolge auch das linke Hydrocol obliterierten, konnte das rechte Colom die 
entsprechenden Organe neubilden. Jon. MULLER (1849, Taf. V, Fig. 1—2) 
bildet eine Auricularia mit inverser Asymmetrie ab. Nach Mitteilungen an 
ONSHIMA (1922) hat MorTENSEN zwei Larven mit rechtem Hydrocél von 
Ophionotus hexactis gefunden. 

Die Asymmetrie kann bei Echinodermenlarven auch aufgehoben werden, 
indem zwei HydrocoOle, ein linkes und ein rechtes, entwickelt werden. 
Schon 1848 wurde eine Ophiuridlarve mit doppeltem Hydrocol von Jou. 
MULLER abgebildet. Spater sind viele Larven mit zwei Hydrocolen oder 
wenigstens mit zwei Hydroporen beschrieben worden: bei Asterina gibbosa 
(MacBripeg, 1896, HOrstapius, 1925 a), Patiria (Asterina) miniata (NEW- 
MAN, 1921 a, b), Asterias (FIELD, 1892, MORTENSEN, 1913, GEMMILL, I914, 
1915 b), Astropecten (NEWTH, 1925), Porania (GEMMILL, 1915 a), Echinus 
(MacBripE, 1918), Paracentrotus (v. UBIsCH, 1913, RUNNSTROM, 
1918), Mellita (GRAVE, 1911), Spatangus (MrETSCHNIKOFF, 1884), Echtno- 
cardium (MAcBRIDE, 1912). 

Ein anderer Ausdruck der linksbetonten Asymmetrie wird von RuNN- 
STROM (1925 c) nachgewiesen. Wenn er Eier von Psammechinus miliaris mit 
verdiinntem Seewasser behandelt hatte, blieb die erste Furche bestehen, und 
demzufolge wurde der Urdarm gedreht. Bei 108 Larven wurde nur eine ein- 
zige Colomblase ausgebildet, dorsal oder ventral. Bei 54 % offnete sich nun 
das Colom durch einen linken Hydroporus nach aussen, bei 33 % durch einen 
rechten, bei 8 % durch zwei Poren und bei 5 % durch einen dorsalen. Auch 
bei dieser abnormen Ausgangslage waren also die linken Hydroporen in der 
Mehrzahl. 

Die erwahnten Beobachtungen, dass ein rechtes Hydrocdl zusammen mit 
dem linken auftreten oder dieses vollig ersetzen kann, zeigen, dass eine An- 
lage zur Hydrocolbildung sich auch an der rechten Seite vorfindet, obwohl 
sie normalerweise von der linken unterdriickt wird. Wie verhalt sich nun 
die Asymmetrie bei Links- und Rechtshalften? RunnstrOM (1920 a) beobach- 
tete das Auftreten eines rechten Hydrocéls in Rechtshalften von Henricia. 
Wir erhielten die folgenden Resultate an Astropecten, Asterina und Holo- 
thuria. 


In der untenstehenden Tabelle (von S. 52), in welcher Halften von Astro- 


pecten-Gastrule oder spateren Stadien und Halften von Asterina-Gastrulz 


zusammengestellt sind, sind nur solche Objekte berucksichtigt, bei denen die 
beiden Halften sich entwickelt haben. L und R bedeuten Hydroporus an 


der linken bzw. rechten Seite, o gibt Abwesenheit von Porus an. 
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Astropecten (vgl. S. 52) Linkshalften Rechtshalften 


I 
Asterina (vgl. S. : 
I 
4 
3 


Bei den Asterina-Halften wurden direkt zwei Colomblasen vom Urdarm 
abgeschnirt. Durch Operation in spateren Stadien erhaltene Rechtshalften 
konnten keine Hydrocdlanlage ausdifferenzieren. — Die Entstehung der 
Doppelporen bei Linkshalften von Astropecten beruht vielleicht darauf, dass 


das neue rechte Colom durch Heriiberwachsen von dem linken Colom aus 


gebildet worden ist und infolgedessen die Potenz zur Porusbildung mitbekom- 


men hat. 

Die Holothuria-Larven waren so stark linksbetont, dass ihre Rechts- 
halften sich nicht entwickeln konnten. 

Die Astropecten-Larve mit zwei Darmen nebeneinander, aber mit ein- 
heitlichem Ektoderm (vgl. das vorige Kapitel), besass einen Hydroporus nur 
an der linken Seite des linken, vollstandigen Darmes. 


Bei den Amphibien ist eine entsprechende Umkehr der Asymmetrie be- 
kannt genug — Situs inversus viscerum et cordis. 1906 a bemerkt SPEMANN, 
dass der eine von zwei Zwillingembryonen (Triton) Situs inversus zeigen 
kann. SPEMANN und FALKENBERG (1919), RuuD und SPEMANN (1922) fan- 
den, dass bei Duplicitates anteriores und Zwillingspaaren, durch Einschnurung 
im Blastula- oder in friihem Gastrulastadium erhalten, alle Linkshalften nor- 
male Asymmetrie zeigten, wahrend die halbe Zahl der Rechtshalften Situs 
inversus aufwiesen. Dies konnte entweder auf eine invertierte Mikrostruktur 
in der Rechtshalfte oder auf den innenstandigen Defekt und die daraus fol- 
gende spiegelbildliche Verkriimmung der Zwillinge oder auf diese beiden 
Ursachen zuruckgehen. 

WILHELMI (1921) entfernte ein Stuck der linken Seite im Gastrula- 
stadium (Triton) und beobachtete dann Situs inversus. Dies wurde so ge- 
deutet, dass jetzt ein Mangel an einem Faktor vorliegt, der die normale Asym- 
metrie bestimmt, und der in der linken Seite lokalisiert ist. 

MANGOLD (1921) teilt mit, dass normalerweise etwa 2 % der Individuen 
von Triton teniatus umgekenrte Asymmetrie zeigen. Nach den ebenerwahnten 
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Versuchen SpPEMANNs steigt die Prozentzahl bei Rechtshalften auf 50 %. 
Wenn Situs inversus auf einer invertierten Mikrostruktur beruht, sollten etwa 
50 % der isolierten, rechten */,-Blastomeren eine Umkehr aufweisen, aber er 
fand nur 3 %, also etwa die normale Zahl. Die Erklarung zu diesem Ergebnis 
liegt vielleicht darin, dass die erste Furche, wie VocT (1927) spater dargetan 
hat, nicht median oder frontal steht, wie MANGoLpD glaubte, sondern jeden 
beliebigen Winkel mit der Medianebene bildet. Es ist daraus ersichtlich, dass 
nur wenige */,-Blastomeren echte Rechtshalften darstellen. 

Da die erste Furche im Seeigelei in der Mehrzahl der Falle entweder 
median oder frontal steht, so durften etwa 25 % der */,-Blastomeren Rechts- 
halften darstellen. Bei ihnen konnte oft eine Inversion erwartet werden. Eine 
angefangene Untersuchung uber die Asymmetrie der */,-Larven konnte wegen 
Zeitmangels nicht durchgefuhrt werden. Es ware auch interessant, die Asym- 
metrie in zahlreichen Fallen von Umkehrung der einen von zwei Meridional- 
halften (Abb. 33 6b) zu verfolgen. 

DE BEER (1927) meint, dass der Mikrostrukturfaktor (A) gleichzeitig 
mit dem Materialmangelfaktor (B) existieren muss: 

1. Dass die Asymmetrie normalerweise konstant ist, kann nur durch A 
erklart werden. 

2. Dass nur Rechtshalften eine Invertierung zeigen, kann durch A oder B 
erklart werden. 

3. Dass nicht alle Rechtshalften invers sind, ist nur durch B erklarlich. 

Es scheint mir, als ob die beiden hier referierten Ansichten, die Struktur- 
und die Defekthypothese, vereinigt werden konnen, wenn man die Betrach- 
tungsweise anlegt, di¢é wir 1925 c darlegten. Wie wir uns Gefalle langs der 
Eiachse und der Dorsoventralachse gedacht haben, nehmen wir Ahnliches 
auch fur die Richtung von links nach rechts an. Wahrscheinlich liegt eine 
Potenzabnahme teils von links nach rechts, teils von rechts nach links vor. 
Variationen bezuglich der Steilheit des Potenzgefalles konnen fur die verschie- 
denen Resultate verantwortlich gemacht werden. In Abb. 25 wird schematisch 
angegeben, wie man sich die Verhaltnisse vorstellen kann. In einer Rechts- 
halfte kann die Rechtspotenz (Abb. 25 A) oder die Linkspotenz (B) wtber- 
wiegen, oder es konnen beide etwa gleich stark sein (C). In Ubereinstimmung 


hiermit entstehen Rechtshalften mit links- oder rechtsbetonter Asymmetrie 


(Triton, Astropecten, Asterina) oder auch symmetrische Larven (Astro- 
pecten, Asterina). Ein Mangel an Material bedeutet eine quantitative Schwa- 
chung des Linksfaktors — dies stimmt zu der einen Hypothese. Anderseits 
muss gesagt werden, dass das Endergebnis von einer Mikrostruktur abhangig 
ist — die Gefalle im Plasma konnen ja als Ausdruck einer Struktur bezeichnet 
werden. Ob von einer Inversion der Intimstruktur gesprochen wird oder nicht, 
ist nach dieser Auffassung nur ein Streit um Worte: in einer Rechtshalfte 
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sind die relativen Starkeverhaltnisse der Gefalle im Vergleich mit denen eines 
Ganzkeimes oft invertiert (Abb 25 A), jedoch ist die Struktur kleiner Be- 
zirke ganz unverandert, also ihre Mikrostruktur nicht invertiert. Die Intim- 
struktur jeder Halfte ist also etwa unverandert; wegen der relativen Ver- 
anderungen des Verhaltnisses zwischen den Gefallen ist aber das Resultat 
der Entwicklung in gewissen Fallen eine Inversion. 

SPEMANN (1906 a, b, 1918) rotierte um 180° ein Stiick der prasumptiven 
Medullarplatte zusammen mit dem unterliegenden Urdarmdach einer Triton- 
gastrula und beobachtete Situs inversus bei einem Teil solcher Larven. Wenn 
nur das Ektoderm gedreht wurde, blieb die Asymmetrie normal. Ahnliche 
Beobachtungen an anderen Amphibienarten liegen von PRESSLER (1911) und 
MEYER (1913) vor. Die Asymmetrie muss also in diesem Stadium durch 
einen im Urdarmdach gelegenen Faktor bestimmt werden. 


3ei Verwertung der oben dargelegten Vorstellung von der Natur der 


Asymmetrie kann angenommen werden, dass bei Drehung des Urdarmdaches 


in den Fallen, wo Inversion erfolgte, so grosse Teile der Gefallegebiete 
rotiert wurden, dass eine Umstimmung nach dem gedrehten Sticke stattfand. 
In anderen Fallen war das rotierte Stiick sozusagen in Minoritat, daher blieb 
die urspriingliche Asymmetrie bestehen. Wenn MEYER (1913) das ganze Ur- 
darmdach entfernte, braucht nicht der hypothetische Faktor abwesend zu 
sein. Die Gefalle sind wohl auch in dem ubrigen Teil des Keimes vorhanden, 
die relativen Starkeverhaltnisse sind unverandert, obwohl die Quantitat ver- 
mindert worden ist. 

Unsere Auffassung steht in Ubereinstimmung mit der von WEIss in 
einem entwicklungsmechanischen Referat (1922) ausgesprochenen Ansicht, 
dass die Symmetrie und Asymmetrie in der Intimstruktur des Ganzen primar 
begrundet ist. Wie eine animal-vegetative und eine dorso-ventrale Achse 
existiert auch eine Rechts-links-Achse, deren Ungleichpoligkeit jedoch wenig 
hervortretend ist. ,,Links“- und ,,Rechtsprozesse“’ kampfen gegeneinander. 
,,Wird durch irgendwelche Einfliisse der einen Komponente ein Ubergewicht 
uber die andere verschafft, so gibt es dann auch in den Nebenachsen eine 
,Polaritatsumkehr‘, hier gewohnlich als Umkehr der Symmetrieverhaltnisse 
bezeichnet.“ 


Zusammenfassung. 


Linkshalften von Astropecten, Asterina und Holothuria zeigen eine links- 
betonte Asymmetrie. Die Rechtshalften von Astropecten und Asterina konnen 
entweder ein linkes oder ein rechtes Hydrocol (oder Hydroporus) erhalten 
oder sowohl ein linkes als auch ein rechtes Hydrocol (bzw. sowohl einen 
linken als auch einen rechten Hydroporus) aufweisen. Als Grundlage der 
Asymmetrie kann man sich zwei Gefalle, teils von links nach rechts, teils von 
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rechts nach links, vorstellen, deren relative Starke in der Rechtshalfte ent- 


scheidet (v 


li 
gl. Abb. 25, S. 61), ob die Asymmetrie links- oder rechtsbetont 


oder aufgehoben sein wird. 


I. UBER DIE PROGRESSIVE DETERMINATION. 


Die Roux-WEIssMANNsche Hypothese, dass die Potenzverteilung bei der 
Entwicklung durch eine qualitativ ungleiche Kernteilung erzielt wird, wurde 
bald, sogar von Roux selbst, aufgegeben. Viele Versuche, die wir in den 
vorigen Kapiteln kennen gelernt haben (z. B. die Entstehung von Ganz- 
larven aus Fragmenten, die Pressungsversuche), zeigten die Unhaltbarkeit 
dieser Hypothese. 

An die Stelle der Lehre einer vom Kern bedingten Selbstdifferenzierung 
der Teile, einer sogenannten Mosaik, trat eine andere Auffassung, die frih 
von Forschern wie DriescH, WILSON, FISCHEL u. a. verfochten wurde. 
DRIESCH meinte, dass das Schicksal einer Zelle durch thre Lage ,,zzum Ganzen‘ 
bestimmt wird. Ein polar-bilaterales Gerichtetsein der Teilchen ware gewiss 
genugend, um eine Differenzierung hervorzubringen. Wahrend des Ganges der 
Entwicklung werden die Potenzen der Keimbezirke beschrankt. WILSON 
(1893) nahm an, dass die Ontogenese den Charakter einer Mosaikarbeit hat, 
indem in fruheren Stadien der morphologische Wert einer Zelle von ihrer 
Lage abhangig ist ; in spateren Stadien tritt Selbstdifferenzierung ein. FISCHEL 
(1903) glaubte, dass nur die Primitivorgane materiell praformiert sind. Durch 
Vorgange im Laufe der Entwicklung werden die Potenzen eingeschrankt. 
Herpst (1895 b) wies in seiner Lehre der formativen Reize Wechselwir- 
kungen zwischen verschiedenen Teilen des Keimes nach. 

Progressive Veranderungen in dem Ei bei der Reifung oder nach der 
Befruchtung haben wir in dem Kapitel uber die organbildenden Keimbezirke 
und iber die Furchung bei einigen Keimen kennen gelernt (z. B. Cerebratulus, 
Seeigel, Ascidien, Frosch). Von vielen Forschern ist hervorgehoben worden, 
dass im Laufe der Entwicklung die Potenzen allmahlich beschrankt werden, 
indem die Zellen einer Echiniden- oder Asteridengastrula dermassen deter- 
miniert sind, dass getrennte Halften sich so entwickeln, als ob sie noch zu- 
sammenhingen, wahrend bei Operation in fruheren Stadien eine gewisse Re- 
1- 


gulation erfolgen kann (Morcan, 1895 d, Driescu, 1895 a, JENKINSON, IQII 


56). In einem anderen Punkt streiten dagegen unsere 


g 
Untersuchungen gegen fruhere Angaben. DrIEscH meinte 1895 a, dass die Zel- 
len der Blastula von Echinodermen omnipotent und gleich sind, nach der An- 
lage der Elementorgane wird aber nach ihm die prospektive Potenz der Zellen 
spezifisch beschrankt. In seinen spateren Arbeiten ist er aber zu der Ansicht 


gsekommen, dass ein gewisser Unterschied zwischen animalen und vegetativen 
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Furchungszellen vorliegt (vgl. S. 118), jedoch kein so grosser, dass nicht die 


animalen Zellen bei etwa 25 % vollig omnipotent seien. Diese Auffassung 
wird in zusammenfassenden Darstellungen aus spaterer Zeit referiert? Wir 
haben aber gezeigt, dass die Ektoderm- und Entodermbezirke schon im reifen, 
unbefruchteten Ei materiell praformiert sind. Die morphologische Schichtung 
(SELENKA, 1883, Bovert, 1901) hat also eine kausale Bedeutung. Die pro- 
gressive Determination ist demnach weniger ausgedehnt, als Drrescu es sich 
dachte, indem namlich das Ausgangsmaterial (das reife Ei vor der Befruch- 
tung) schon eine Potenzverteilung aufweist (vgl. Organisations- und Diffe- 
renzierungspotenzen, S. 108). 

Es scheint mir nicht angemessen, den alten Ausdruck ,,abnehmendes Re- 
gulationsvermogen“ beizubehalten. Wie schon S. 106 auseinandergesetzt 
wurde, darf wohl nicht von Regulation gesprochen werden, wenn indifferentes 
Material eine andere Verwendung als normal findet. Wenn einem Bezirk in- 
differenten Materials vor seiner Determination durch das Organisations- 
zentrum durch aussere Eingriffe eine andere Aufgabe zugeteilt wird, so wird 
es schon anders organisiert, als es normalerweise geworden ware. Regulation 
liegt aber nicht vor, weil der Bezirk bisher keine Aufgabe ,,gelernt‘ hatte. 
Wenn Fragmente von Gastrule sich herkunftsgemass entwickeln, hat also 
das Regulationsvermogen nicht abgenommen, sondern der Keim ist schon fest 
determiniert, in enge Wirkungskreise (S. 107) aufgeteilt, so dass Selbstdiffe- 
renzierung stattfindet. Von einer Regulation konnen wir aber in anderen 
Failen sprechen, wo die plasmatischen Substanzen in Fragmenten umgeordnet 
werden (z. B. in den isolierten Blastomeren von Aslerias, S. 142), so dass 
das Bruchsttick den harmonischen, typischen Bau wiedergewinnt. 

Die grosse Errungenschaft der Entwicklungsmechanik in der letzteren 
Zeit ist wohl die Aufstellung des Begriffes Organisationszentrum und die 
dadurch bedingte Aufteilung des Potenzbegriffes. Das Organisationszentrum 
ist mit ,,dem Ganzen“ der alteren Autoren zu vergleichen. Die Forschung hat 
also dahin gefihrt, dass wir jetzt bei einigen Keimen die geheimnisvolle Kraft 
des Ganzen“ in einem bestimmten Bezirk lokalisieren konnen. Bei dem See- 
igelei haben wir ausserdem eine bestimmte Lokalisierung von gewissen Dif- 
ferenzierungspotenzen nachweisen kénnen. Im ubrigen hat sich die experimen- 
telle Embryologie in ausgedehntem Masse damit beschaftigt, festzustellen, wie 
lange gewisse Bereiche in Wechselwirkung mit anderen Keimteilen stehen, 
und von welchem Zeitpunkt ab Selbstdifferenzierung eintritt. 

Als ein typisches Beispiel von Selbstdifferenzierung wird oft die Stomo- 
dzeumbildung bei Seeigellarven angegeben. Im typischen Verlauf der Entwick- 
lung entsteht die Mundeinsenkung da, wo der Urdarm sich an das Ektoderm 
anlegt. Trotzdem wird dieselbe auch dann gebildet, wenn die Berthrung der 
betreffenden Stelle mit dem Urdarmgipfel unterbleibt. Die Stomodzumbildung 


wird also nicht vom Urdarm ausgelost, sondern ist ,,eine durchaus selbstan- 
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dige Bildung‘ (Drrescu, 1893, VII). Bei Durchmusterung der Literatur uber 
die Selbstdifferenzierung des Stomodzums springt es in die Augen, dass die 


selbstandige Mundeinbuchtung nur bei Exogastrule (-plutei) (DriEscu, 1893, 


VII, GaARBOWSKI, 1905 a, BIERENS DE HAAN, 1913 a) oder bei Gastrule mit 


weggeschiitteltem Urdarm (Morcan, 1895 d) oder bei dem animalen Teil von 
alten, nach der primaren Mesenchymbildung operierten’ Blastule (DRIESCH, 
1895 a, JENKINSON, IQII a, v. UBISCcH, 1925 c) beobachtet worden ist. Bei ani- 
malen Fragmenten, die durch Operation in frithen Stadien erhalten wurden, 
scheint nie ein Stomodzeum gefunden worden zu sein. Dies stimmt ja alles 
mit unseren Befunden tberein. Niemand hat aber die Aufmerksamkeit auf 
den Unterschied zwischen alteren und jungeren Fragmenten gelenkt. Unsere 
Versuche haben jedoch dargetan, dass die Mundbildung von der vegetativen 
Halfte aus determiniert wird (S. 41). Ahnliches gilt von dem Flimmerband. 

Diese Organe entstehen also als Folge der fortschreitenden Determination. 
Eine Selbstdifferenzierung von Anfang an ist aber der Wimperschopf (siehe 
daruber S. 84, 110. 

Ein anderes Beispiel von Wechselwirkung liefern die Kalkplatten bet 
Asterina. Das Ektoderm bildet als Selbstdifferenzierung Platten eines ge- 
wissen Typus, vom Hydrocol gehen aber Reize aus, die den Typus der Platten 
abandern und ihre Lage bestimmen. 

Als Selbstdifferenzierung derselben Art wie die des Stomodzums durfte 
der Hydroporus aufzufassen sein. Bei Astropecten wird der Poruskanal auf 
die Weise gebildet, dass eine Einsenkung des Ektoderms einer Ausbuchtung 
des Coloms entgegentritt. Nun habe ich beobachtet, dass diese zwei anfanglich 
nicht immer einander genau gegentberliegen. Ein selbstandiger Hydroporus 
wird oft ohne das Vorhandensein eines darunterliegenden Coloms angelegt. 
Diese Tatsachen sprechen daftr, dass der Hydroporus als Selbstdifferenzie- 
rung entsteht, also nicht direkt, etwa durch Kontaktreiz, ausgelost wird. Dass 
seine Bildung erst unter Einfluss von anderen Keimteilen bewirkt wird, ist 
wohl deshalb wahrscheinlich, weil ein Hydroporus bei den isolierten animalen 
Halften von Seeigelkeimen nicht hat beobachtet werden konnen. 


DRrIESCH (vgl. 1905 d) fuhrte die Benennung ,,harmonisch aquipotentielles 
System“ fiir solche Keime oder Keimteile ein, deren Elemente alles das leisten 
konnen, was zu der Potenz des Systemes gehort, und zwar in solch einer 
Weise, dass ein harmonisches Gebilde entsteht. DrrEscH (1902 a) fuhrt die 
folgenden Beispiele an: der Clavellina-Stolo, der Tubularia-Stamm, das Ekto- 
derm und Entoderm der Echiniden- und Asteridenlarven je unter sich. Das See- 
igelei sollte nur um die Achse herum harmonisch aquipotentiell sein (z. B. 
isolierte 1/,- und 1/,-Blastomeren geben Plutei), in der Richtung der Achse 
nur mit Einschrankungen, auf ungleicher Substanzverteilung beruhend, oder 
gar nicht. Die letztere Alternative hat sich nach unseren Untersuchungen als 
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die richtige erwiesen (die ungleiche Verteilung von Organisations- und Diffe- 
renzierungspotenzen langs der Eiachse). 

Was die These DriEscus (1902 a) betrifft, dass das Ektoderm und Ento- 
derm der Echiniden- und Asteridenlarven je fiir sich harmonisch aquipoten- 
tielle Systeme seien, so hat sie in einer Ausdehnung Bestatigung gefunden, 
welche sich Drrescu selbst wohl kaum gedacht hat. Wir bemerken zunachst, 
dass dies fiir das prasumptive Ektoderm und Entoderm gilt, also bei Eingriff 
in einem fruhen Stadium. Es hat sich ja herausgestellt, dass auch eine polar 
invertierte Keimhalfte sich an der Bildung einer harmonischen Larve betei- 
ligen kann. Es ist also nicht nur so, dass, wie DriescH gezeigt hat, bei Weg- 
nahme von Material das ubrige sich harmonisch gliedert. Die Reihenfolge der 
Organe langs der Achse bleibt dabei immer dieselbe wie in dem Ganzkeim, nur 
eine relative Verschiebung tritt ein. Bei Inversion einer Halfte werden aber die 
Organe in einer Reihenfolge gebildet, die der ursprunglichen Achse des Ekto- 
bzw. Entoderms genau entgegengesetzt, dagegen typisch im Verhaltnis zu dem 
neuen ,,Ganzen“ ist. 

Unter Anwendung der hier benutzten Terminologie kénnen wir als har- 
monisch-aquipotentiell ein System auffassen, das auch nach Materialverlust 
erstens Organisationspotenz besitzt (ein Organisationsfeld), zweitens betreffs 
der Leistungen des Systems (eines ganzen Keimes, eines Partialsystems) 
solche Differenzierungspotenzen hat, dass ein harmonisches Gebilde entstehen 
kann. (Man konnte sagen, dass schon in dem Ausdruck ,,harmonisch-aqui- 
potentiell die Zweiteilung des Potenzbegriffes praformiert liegt, indem ,,har- 
monisch“ sich auf die Organisationspotenz bezieht, ,,aquipotentiell auf die 
Differenzierungsomnipotenz hinweist.) Animale und vegetative Halften von 
Seeigeleiern sind deshalb nicht harmonisch-aquipotentielle Ganzsysteme, weil 
jene Halfte der Organisationspotenz entbehrt, diese nicht differenzierungs- 
omnipotent ist. Dagegen stellt die vegetative Halfte als entodermales System 
(Partialsystem) und die animale als ektodermales je ftir sich ein harmonisch- 
aquipotentielles Partialsystem dar, wenn sie sich in Verbindung miteinander 
entwickeln, denn die Materialteile konnen die allerverschiedenste Verwendung 
innerhalb der Grenzen des Partialsystems finden (Abb. 27 und 29). 


Es wurde friither oft von zwei verschiedenen Eitypen gesprochen, Mosaik- 
eiern und Regulationseiern (HEIDER, 1900). Bei dem Mosaiktypus entwickeln 
sich die isolierten Blastomeren entsprechend ihrer prospektiven Bedeutung, 
bei den Regulationseiern sollten isolierte Blastomeren die Entstehung ver- 
kleinerter Ganzbildungen veranlassen. Zu dem M-Typus werden Mollusken, 
Ctenophoren, Anneliden, Nematoden und Tunicaten gerechnet. Als R-Eier 
werden solche von Seeigeln, Nemertinen, Medusen, Amphioxus und Triton 
angefiihrt. Bei Seeigel, Amphioxus und Nemertinen konnen die isolierten 
1/,-Blastomeren kleine Ganzbildungen geben, bei Medusen auch */,- und */,¢- 
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Blastomeren (Zoya, 1895, Maas, 1901: geschlossene Planulz, wenn auch nicht 


ganze Polypen). Bei Nemertinen und Amphioxus ist die dritte Furchung 


qualitativ (ZELENY, 1904, WiILsoNn, 1893). Herpst (1913) fihrt das Seeigelei 


auf Grund der Beobachtungen Boveris zu dem Mosaik furchungs typus, 
findet jedoch, dass diese morphologische Furchungsmosaik zufolge den Iso- 
lierungsversuchen Drrescus nicht ,,eine unabanderliche Determinierung zu 
bestimmten Teilen des Embryos“ bedeutet. MANGOLD (1925 a) zieht aus den 
Versuchen DriescHs und Hergsts (mit Lithiumlarven) den Schluss, ,,dass 
sich die animalen und vegetativen Keimbezirke bzw. Blastomeren nur in einem 
Punkte, namlich in der Potenz, sich einzustilpen, unterscheiden, dass sie je- 
doch beztglich ihrer Organdifferenzierung potentiell gleich sind“. Im Ge- 
gensatz hierzu wissen wir jetzt, was schon mehrmals in dieser Arbeit erwahnt 
wurde, dass die Organisations- und Differenzierungspotenzen nicht gleich- 
formig verteilt sind. Demzufolge muss das Echinidenei naher dem M-Typus 
gestellt werden. 

Bei dem Nemertinenei erfolgt nach der Befruchtung eine Lokalisation 
von Stoffen, die bewirkt, dass der frither aquipotentielle Keim in dem Acht- 
zellenstadium nicht mehr diese Eigenschaft besitzt. Bracnet (1906) fand 
ahnliche Potenzeinschrankungen im Froschei. Den extremsten R-Typus sollte 
wohl das Medusenei zeigen. Im Echinidenei wird also eine Lokalisierung spa- 
testens bei der Reifung herbeigefithrt. Der alte Urtypus der Regulationseier 
ist somit in gewisser Hinsicht zu einem Mosaikei geworden! 

Es wurde schon frith von vielen Forschern hervorgehoben, dass kein prin- 
zipieller Unterschied zwischen M- und R-Eiern existiert. Es findet uberall 
eine Mosaikarbeit statt — in moderner Terminologie: Aufteilung in Wir- 
kungskreise. Die Eier lassen sich aber in Gruppen nach der Intensitat der 
Furchung und der Differenzierung sowie nach dem Zeitpunkt des Eintretens 
derselben einteilen (z. B. Witson, 1896, 1904, I], FIscHEL, 1903, DRIESCH, 
1905 d, HerBsT, 1913, MANGOLD, 1925 a, WEISS, 1924, 1926). In einer neuen, 
zusammenfassenden Darstellung betont auch SCHLEIP (1927), dass der Un- 
terschied zwischen R-Eiern und M-Eiern ,,nur ein gradueller ist und im we- 
sentlichen auf einer Verschiedenheit der Zeit der Organdetermination beruht™. 
Er teilt die Keime im Hinblick auf ihren Entwicklungstypus in drei Gruppen 
ein: Keime mit quantitativen Plasmaunterschieden, Keime mit Organisations- 
zentren und Keime mit organbildenden Stoffen. ,,Regulationseier stehen zu 
Beginn der Furchung noch auf dem Stadium der Ausbildung quantitativer 
Plasmaunterschiede und Organisationszentren, in Mosaikeiern sind zu dieser 
Zeit schon organbildende Stoffe entstanden.“’ Das Ascaris- und das Seeigelei 
waren als Beispiele von Keimen mit ,,quantitativen Plasmaunterschieden“ 
anzusehen. Unseren Untersuchungen nach muss aber der Seeigelkeim nun- 


mehr zu der Gruppe mit Organisationszentren gerechnet werden. 
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Neuerdings schreibt ScHLEIP (1927), dass der Kampf zwischen der 
neueren Praformationslehre (,,nach Roux Umbildung von Mannig- 
faltigkeit, die im Ausgangszustand der Ontogenese vorhanden, aber nicht oder 
nicht vollstandig wahrnehmbar ist, in sinnenfallig wahrnehmbare; es wird 
nichts Neues erzeugt, sondern nur Vorhandenes umgebildet‘‘) und der E pi- 
genesislehre (,,anfangs nicht alle Mannigfaltigkeiten vorhanden, die 
man spater wahrnehmen kann; es wird also in der Ontogenese wirklich Neues 
hervorgebracht“) heute als beendet gilt, ,,indem meist angenommen wird, dass 
Praformiertes und epigenetisch Entstandenes in der Ontogenese zusammen 
das schliessliche Ergebnis herbeifithren“‘. Diese Anschauung gewinnt durch 
unsere Analyse eine Stitze. Als praformierte Qualitaten in dem reifen Ei 
finden wir folgendes: die Lokalisation des Organisationszentrums, die un- 
gleiche Verteilung der Differenzierungspotenzen langs der Eiachse und die 
hypothetischen Gefalle in dorso-ventraler Richtung sowie von links nach 
rechts. Durch Auswirken der Organisationspotenzen werden die Organe der 
Larve aus in ubrigen Hinsichten indifferentem Material herausdifferenziert. 
Dies stellt einen epigenetischen Vorgang dar. 


Zusammenfassung. 


Es wurden einige Fragen erortert, die in den vorigen Kapiteln nicht zur 
Besprechung kamen — Fragen betreffs der progressiven Determination, ab- 
hangiger Differenzierung und Selbstdifferenzierung, Regulation, harmonisch- 
aquipotentieller Systeme, Regulations- und Mosaikeier. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Die Untersuchungen wurden an Keimen von Paracentrotus lividus, 
Astropecten aurantiacus, Asterina gibbosa und Holothuria Poli ausgefihrt 
2). 

Keimteile wurden mittels Glasnadeln oder kleinen Skalpellen isoliert 
(S. 5—7), mittels Ortlicher Vitalfarbung (nach Vogt, S. 9) markiert oder 
mittels einer besonderen Methode transplantiert (S. 8). 

Die Furchung von Paracentrotus wurde analysiert. Die animalen 
Halften der unbefruchteten sowie der befruchteten Eier furchen sich aqual, 
also herkunftsgemass (S. 14). — Die vegetativen Halften sowohl der 
unbefruchteten als auch der befruchteten Eier zeigen verkleinerte Gaanzfurch- 
ung (S. 14). — Meridionale Eihalften, vor der Befruchtung gewonnen, 
furchen sich verkleinert ganz oder aqual (wegen Beschadigung des vege- 
tativen Zytoplasmas). Bei meridionaler Zerschneidung nach der Befruch- 
tung erhalten wir '/,-Furchung, */,-Furchung und */,-Furchung in progres- 


siver Reihe (Tabelle S. 17). 
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Der Furchungstypus wird durch folgende Faktoren bestimmt (S. 28): 
durch die Stellung der Spindeln (nach Bovert sind die Spindeln der ersten 
zwei Teilungen an die Aquatorialebene gebunden; durch eine Veranderung 
des Zytoplasmas stellen sich die Spindeln der dritten Furchung polar ein) 
und durch das Vorhandensein eines spezifischen vegetativen Zytoplasmas, 
dessen Fahigkeit zur Mikromerenbildung in dem normalen Achterstadium 
aktiviert wird (S. 18). Die Fahigkeit zur Mikromerenbildung ist nicht nur 
auf die vegetative Polkappe beschrankt, sondern erstreckt sich, obwohl mit 
animalwarts abnehmender Intensitat, auch auf die pigmentierte zone (S. 
IS—IQ)- 

Bei der normalen Entwicklung koinzidieren Furchung und Determination 
(hier der progressive Vorgang, der, bei der Befruchtung beginnend, die Lage 
der Spindeln beeinflusst und die Aktivierung des vegetativen Plasmas bewirkt) 
in bestimmter Weise. Durch niedrigen osmotischen Druck oder durch mecha- 
nische Beschadigung des Kernapparates kann eine Verschiebung zwischen 
Furchung und Determination hervorgebracht werden (S. 20, 23—29, Abb. 3 
S. 10—11). Die */,-, 1/,- und in gewissen Fallen die '/,-Furchungsstadien von 
meridionalen Eihalften sowie die verschiedenen Stadien von ganzen Eiern 
mit vorzeitigen Mikromeren (Abb. 3) sind durch eine Verschiebung zwischen 
Furchung und Determination entstanden (vgl. auch S. 135—145). 

Die erste Furche steht bei Paracentrotus vorzugsweise entweder median 
oder frontal (S. 21, vgl. auch S. 149—151). Bei Astropecten kann sie 
ausnahmsweise aquatorial verlaufen (S. 30). Bei Asterina steht sowohl die 
erste Furche wie die Urmundspalte frontal (S. 32). Die Eintrittstelle des 
Spermiums hat bei Paracentrotus keinen Einfluss auf die Lage der ersten 


Furche (S. 2 


Wenn das prasumptive Ektoderm (—etwa die animale Halfte) der 


friihen Stadien von Paracentrotus isoliert wird, entwickelt es sich zu einer 
Dauerblastula mit grossem Wimperschopf. Die fruhzeitig isolierte animale 
Halfte kann also nicht gastrulieren, weder Stomodzeum noch Flimmerband 
ausbilden. Bei Isolierung etwa nach Bildung des primaren Mesenchyms kann 
die animale Halfte aber sowohl Stomodzum als Flimmerband ausdifferen- 
zieren (S. 33—-41). Die Fahigkeit hierzu ist also zu dieser Zeit in dem ani- 
malen Material durch Wechselwirkung mit der vegetativen Halfte aktiviert 
worden das friiher organisationsnuilipotente animale Material hat nunmehr 
dank der Ausbreitung eines Organisationsstromes partielle Organisations- 
zentren (Determinationsfelder) erhalten (vgl. S. 107—108). 

Eine isolierte vegetative Halite entwickelt sich zu einer ovoiden Larve 
vom Typus Abb. 8 A, B, S. 33. Das prasumptive Entoderm kann sich also 
regulatorisch zu einem ektodermalen Plattenepithel differenzieren, aber weder 
Stomodeum noch Wimperschopf und Flimmerband bilden, auch nicht die 


Skelettnadeln dirigieren (S. 33—41). 
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Da unsere Feststellung, dass animale und vegetative Halften des Seeigel- 
keimes schon vom reifen, unbefruchteten Ei an nicht gleichwertig sind, in 
Widerspruch zu den Angaben Drtescus steht, wird eine Erklarung gegeben, 
wie Driesch wahrscheinlich zu diesem Resultat gekommen ist (S. 116—125). 

Die Entwicklung isolierter Blastomeren des Zweizellenstadiums wird 
analysiert (S. 61—66). Beim Schluss einer offenen Halbblastula kommt der 
animalste Punkt auf den vegetativsten (Abb. 27, 28, S. 62, 63). Die Invagina- 
tion beginnt von dem vegetativsten Punkte aus, aber nur vegetatives Material 
wird eingestilpt. Die einzelnen Bezirke sowohl des Ekto- als auch des Ento- 
derms finden eine durchaus atypische Verwendung, obwohl die Grenzen des 
Ekto- und Entodermmaterials nicht tberschritten werden (Abb. 28, 29, S. 
63, 64). — Die urspriingliche Eiachse und die Achse der Kleinlarve sind 
parallel und gleichsinnig gerichtet (S. 64). — Trotz dem abweichenden 
Invaginationsmodus der Halblarven entwickeln sich Ganzlarven und Meri- 
dionalhalften mit durchaus derselben Geschwindigkeit, solange sie radiar sind. 
Das erste Anzeichen von Bilateralitat wird aber bei den Halften um etwa 24 
Stunden verzogert. 

Aus der Tatsache, dass Keime mit Uberschuss an prasumptivem Ekto- 
derm sich zu typischen Plutei entwickeln (k, 1, S. 76-—-77, 81, 103), sowie aus 
den Ergebnissen der eben erwahnten Isolierungen des animalen Materiales in 
verschiedenen Stadien geht hervor, dass die vegetative Halfte als Organisa- 
tionszentrum (vgl. S. lo1—115) wirkt. Prasumptives Ektoderm kann also 
entodermisiert werden. Dies geschieht aber nur, wenn verhaltnismassig zu 
wenig prasumptives Entoderm vorhanden ist (S. 63, 72—73, 74—76, 81, 
103). — Ein halbes Zentrum kann Material, an Grosse einem Ganzkeim 
entsprechend, eine ganze vegetative Halfte einen um 50 % vergrosserten 
Ganzkeim organisieren (k, 1, m S. 76—78, 81). 

Die animale Halfte des reifen Seeigeleies ist differenzierungs 0 mn i- 
potent, aber organisationsn ullipotent, die vegetative Halfte ist organisa- 
tionso mni potent, aber bezuglich der Differenzicrungspotenzen nur p1 ur i- 
potent (S. 108). — Die Seeigelblastula ist kein harmonisch-aquipotentielles 
System. Als solches miissen aber das prasumptive Ektoderum und Entoderm 
jedes fiir sich bezeichnet werden (S. 64, 83, 170—171). 

Die Ausbreitung und Aufteilung der Organisationspotenzen sowie ihre 
Wirkungsweise werden, nebst terminologischen Fragen, diskutiert (S. 
103—II5). 

In undifferenziertem (Furchungs- )Stadium kann die animale oder die, das 
Organisationszentrum enthaltende, vegetative Halfte polar invertiert werden 
und das invertierte Fragment sich an der Bildung einer typischen Larve 
beteiligen (g, h S. 74—-76). Ausdifferenzierte Organe in umgekehrter Lage 
behalten dagegen ihre Individualitat (d, e, n, o S. 72—73, 78—79, 82, 91). — 


Die Diskussion tuber die Polaritat wird auf S. 101 zusammengefasst. 
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Ausser der animal-vegetativen Polaritat existiert eine Radiarpolaritat, 
die sich nicht invertieren lasst (S. 68—70, 81, G9—100). 

Fur die Entstehung von Einheitsbildungen aus verwachsenen Keimen 
sind parallele, gleichsinnig gerichtete und nebeneinander stehende Achsen der 
Komponenten keine notwendige Bedingung. Die Achsen kénnen einen Winkel 
von 0° bis 90° bilden, und doch kann eine Einheitslarve gebildet werden 
(c, d, e S. 71I—73, 82, 158—163). — Stehen dagegen die Achsen parallel und 
gleichgerichtet, aber in derselben Linie, so finden merkwiirdige Verschie- 
bungen statt (S. 79, Abb. 48). 


Die obenstehenden Ergebnisse wurden an Keimen von Paracentrotus 


gewonnen. Die folgenden Resultate beziehen sich hauptsachlich auf Astro- 


pecten, Asterina und Holothuria. — Uber die Entwicklung der in verschie- 
denen Stadien isolierten Fragmente dieser Spezies wird auf den Seiten 42—61 
berichtet. 

Linkshalften zeigen eine linksbetonte Asymmetric. Die Rechtshalften von 
Astropecten und Asterina konnen entweder ein linkes oder ein rechtes 
Hydrocol (oder Hydroporus) erhalten oder sowohl ein linkes als auch ein 
rechtes Hydrocol (bzw. sowohl einen linken als auch einen rechten Hydro- 
porus) aufweisen (S. 47—57, 164—165). Als Grundlage der Asymmetrie 
kann man sich zwei Gefalle, teils von links nach rechts, teils von rechts nach 
links, vorstellen, deren relative Starke in der Rechtshalfte entscheidet, ob die 
Asymmetrie links- oder rechtsbetont oder aufgehoben sein wird (S. 60, Abb. 
25 S. 61, S. 165—167). 

Colomblasen kénnen regenerationsweise aus dem Ektoderm (Astropecten, 
Holothuria), aus dem Entoderm (Astropecten, Holothuria) und aus dem 
Mesenchym (Astropecten) gebildet werden. Die Keimblattgrenzen werden 
also iberschritten. Es erfolgt dabei in atypischer Weise eine direkte Umdif- 
ferenzierung schon differenzierter Zellen (S. 49—54, 60, 130—I35). 

Das Ektoderm von Asterina bildet als Selbstdifferenzierung Kalkplatten 
eines gewissen Typus, von Hydrocol gehen aber Reize aus, die den Typus 
der Platten abandern und ihre Lage bestimmen (S. 57). 

Im Seeigelkeim sind die animal-vegetative, die dorso-ventrale sowie die 
Rechts-links-Achse schon vor der Befruchtung ungleichpolig: vergl. die 
Verteilung der Differenzierungs- und Organisationspotenzen langs der 
Eiachse, den Umstand, dass die Bilateralsymmetrie nicht von dem Spermium 
induziert wird (S. 21—22, 15I—152), sowie die oben zusammengefassten 
Ergebnisse betreffs der Asymmetrie der Links- und der Rechtshalften. Die 
Tatsache, dass bei kleinen Verlagerungen des Materiales Unregelmassigkeiten 
entstehen (b, c S. 71, g S. 74), spricht dafir, dass im allgemeinen die Ent- 
wicklung gemass der ursprunglichen Konstitution des Keimes vor sich geht. 


Die organisierende Kraft des Organisationszentrums scheint nur dann vollig 
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zur Tatigkeit erweckt zu werden, wenn die Storung der normalen Verhaltnisse 
so gross ist, dass dadurch eine ,,Reizschwelle“ tberschritten wird (S. 111— 
113, 157—158). 
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[he development of the head skeleton of the Acipenserids has not been 


studied sufficiently. We have a description of the development of this system 


of organs in the sterlet, in the classical monograph of SALENsKy (1880), a 
work which, on the whole, forms the basis of our notions concerning the first 
appearance of the elements composing the skull of the cartilaginous Ganoids. 
If we take into consideration, that the work of SALENSKy was published in 
the seventies and eighties of last century, that is to say at an epoch, when 
the methods of investigation of morphological processes during the embryo- 
genesis was little elaborated and the method of reconstruction not yet adopted, 
we cannot help wondering how much our author has given us in his in- 
vestigation. 

In the neurocranium, in the course of its development, SALENSKy finds 
following elements, by their fusion forming the embryonal skull of Acipenser: 
the trabecule cranii, the parachordals, the auditory capsules, two pairs of 
orbital cartilages (the anterior ones corresponding to the cartilages described 
by me in the Elasmobranchs and designated as cart. alisphenoidei) and, finally, 
the ethmoid cartilages, which he also considers as primary elements of the 
embryonal neurocranium. All these elements fuse together and form the 
embryonal skull, in the dorsal part of which a wide fontanelle is for a long 
time retained. 

As to the visceral skeleton, the order of its formation, according to 
SALENSKY, is quite similar to that described in the bony fishes and Selachians. 
According to him, the first three arches appear in the shape of curved carti- 
laginous rods which again subdivide into separate elements. The first arch 
gives the palatal, the alisphenoid, the quadrate and the Meckel’s cartilages. 
The second arch gives the hyomandibular, the symplecticum and the hyoideum ; 
the rest of the arches are converted into gill arches, their segmentation con- 
tinuing more or less uniformly in all the arches. The first two arches are 


divided into three portions: the upper — pharyngobranchiale, the median — 


13. — A. Z. 1928. Acta Zoologica 1928. Bd IX. 
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ceratobranchiale and the lower — hypobranchiale’ (SALENSKY, 1880, p. 430, I). 
In the ventral part of the gill skeleton develop two copule. 

As we shall see, many observations of SALENSKY have been verified and 
confirmed by modern methods of investigation, and we can only regret, that 
german and english authors studying the development of the skull of fishes 
did not pay enough attention to his work. 

In his monograph on the development and structure of the skull of Aci- 
penser (1882) W. K. Parker describes the development of the skeleton of 
the head of the sterlet and the structure of the skull of the adult Acipenseridze. 
As he studied relatively advanced stages of development and used chiefly 
hand-made preparations, his researches give us very little as compared to the 
results arrived at by SALENSKy: evidently PARKER failed to observe much 


of what has been described by SALENsky; thus he did not see the independent 


orbital cartilages. Very interesting is the description of the skull of adult 


forms, illustrated by beautiful figures; in the result of his investigation based 


on the comparison of the skull of the sturgeons with that of the bony ganoids 


(Holostei), PARKER comes to the conclusion, that the Acipenserids, in the 


structure of their skull and visceral skeleton, present a great likeness to the 


Elasmobranchs, that is to say, represent a group of very primitive fishes; 


from the sharks they differ by the development of the symplecticum, of the 


interhyale and of the complex plate designated by PARKER as metaptery- 


goidem ; by the presence of dermal bones they also differ from the Selachians, 


approaching the type of the Teleosts. 


[ also studied the development of the occipital region of the skull of the 


sterlet and traced the metamerism of this portion of the skull (SEWERTZOFF, 


1895). | am not going to dwell here on the results of this investigation, as 


| shall have to return to that question further on. 


Thus we see, that the development of the skull of the sterlet has not 


been studied sufticiently fully, and that the chief researches concerning this 


problem refer to an epoch, when the methods of investigations were far from 


perfect, this naturally affecting the conclusions arrived at by the authors. 


THE DEVELOPMENT OF THE SKULL OF ACIPENSER 
RUTHENUS. 


Neurocranium. 


The elements of the neurocranium of the sterlet appear at those stages 


of development, when the brain and the higher senses-organs have already 


reached a considerable degree of differentiation, and this fact to a certain 


1 For some reason SALENSKY does not mention here the formation of the epi- 
branchialia. 
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extent determines the position of the primary elements of the embryonal 
neurocranium. In order to give an idea of the disposition of these organs in 
the period previous to the first appearance of the elements of the skull I give 
the text figure I, representing a median section through the anterior part of 
the head of an embryo just hatched, where the mesenchymatous ebauches 
of the neurocranium are not yet formed. The auditory vesicule (aw.), the 
olfactory pit (N.) and the optic nerve II are projected on this median section 
from lateral sections of the same series. We see, that the slightly curved 


notochord (c/i.) does not reach as far as the posterior wali of the infundi- 


m.oob 


LTT) VIIa, 


Fig. I. Median section through a very young larva of Actpenser ruthenus at a stage 
when the skull is not yet formed and the hypophysis is not yet separated from the 
ectoderm; the position of the olfactory pits and auditory vesicule is sketched from a 
lateral section. au., auditory vesicule; cb., cerebellum; ch., chorda dorsalis; ch.o., 
chiasma opticum; d.em., diencephalon; e/., epiphysis cerebri; hyp., hypophysis cerebri; 
fl.p., flexura parietalis; f.v., flexura ventralis; inf., infundibulum; /.t. lamina termi- 
nalis; me., mesencephalon; m.ob., medulla oblongata; N., fossa nasalis; 0., oral in- 
vagination of the ectoderm; r.f.op., recessus postopticus; p7., recessus preopticus; 
s.v., saccus vasculosus; telencephalon; v.tr., velum transversum. 
bulum (wif.). The chief parts of the brain are well developed, and the limits 
between them are distinctly marked. We see the telencephalon (t.en.) sepa- 
rated by the velum transversum (v.t.) from the diencephalon (d.en.) ; further, 
we see the epiphysis (ef.) behind which the large mid-brain (me.) is situated. 
The cerebellum can be early distinguished (cb.); it represents a transverse 
band of the thickened nervous tissue; further back lies the medulla oblongata 
(m.ob.) which gradually continues into the spinal chord. The medulla oblongata 
is very large, and in this stage it surpasses in size all the other parts of the 
brain taken together. The flexura parietalis (plica encephali ventralis) (/7.p.) 
is sharply pronounced, and we have here a very important distinction between 


the brain of the cartilaginous Ganoids and that of the Selachians, which, it 
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seems to me, explains some peculiarities in the development of the axial 
skeleton. Further, we see following parts of the anterior region of the brain 
distinctly marked: the lamina terminalis (/.t.), the recessi preopticus (7.p7.) 
and postopticus (r.p.op.), the infundibulum (lobi inferiores) (inf.) and the 
saccus vasculosis (s.v.). 

In the larva of the sterlet the floor of the brain does not present a hori- 
zontal line forming the continuation of the axis of the body; approximatively 
in the region of the anterior end of the notochord it makes a sharp curve in 
the dorsal direction forming the ventral curve of the brain ‘‘ventrale Beuge 
des Rautenhirns” (f.v.), flexura medulle ventralis v. KupFER (1893). This 
curve is formed at very early stages of the embryonal development of the 
brain, long before the hatching of the embryo takes place; it is sharply pro- 
nounced, thus determining to a great extent the general configuration of the 
embryonal skull. This curve of the brain is also formed in the Selachians, 
but at considerably latter stages, being far less markedly pronounced than in 
the embryos of the sterlet (SEWERTZOFF, 1899, fig. 23, 29). Therefore, at 
early stages of development, previous to the first appearance ot the axial 
skeleton, the position of the parts of the brain in relation to the axis of the 
body, represented by the notochord, is different in the Selachians and in the 
cartilaginous Ganoids. In the Selachians the floor of the third ventricle of the 
brain, the point of parting of the optic nerves (ch.o.) is directed caudally and 
backwards, while in the embryo of the sterlet the ventral surface of the brain 
is directed (in relation to the axis of the body) ventrorostrally. In connection 
with this fact the other regions of the brain in the embryos of the Selachians 
and cartilaginous Ganoids take different position in relation to the axis of 
the body and, consequently, in relation to a number of other organs: thus, 
the epicephalon, the epithelial roof of the diencephalon and the epiphysis 
cerebri in the embryos of Selachians lie in the prolongation of the axis ot 
the body, i.e. they are directed rostrally, while in the embryos of the cartila- 
ginous Ganoids they are directed dorsally (fig. I). 

The position of the olfactory pits, from early stages of their appearance, 
also differ in these two groups: in the embryos of Selachians they are directed 
ventrally ; in the embryos of sterlets at the stages investigated they take a 
dorsal position and their orifices open not on the ventral, but on the dorso- 


lateral side of the embryo’s head. At this stage the mouth is not yet open 


and the buccal cavity represents a shallow groove (o.), but the position of the 


mouth (fig. I, 0.) is markedly pronounced; the position of the hypophysis 
is distinctly seen on the median section (fig. I); it is still connected with 
the external epidermis; the stalk connecting the hypophysis itself on which 
two small cavities are discernable arises on the interior layer of the epidermis 
from the dorsal wall of the buccal invagination. A greater magnification 


shows that the hypophysis is formed by an one-layered epithelium being the 
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direct continuation of the inner layer of the many layered epidermis; the 


cells of the epithelium of the hypophysis do not contain any pigment granules, 


very numerous in the external epidermis of the skin. This external layer of 
the epidermis penetrates into the stalk of the hypophysis at its point of parting. 
It is of interest to note how the one layered epithelium of the ventral surface 
of the hypophysis makes a sharp curve backwards and is continued into the 
inner (dorsal) layer of what is to be the epithelium of the palate. 

The first ebauches of the axial skeleton appear at a later stage of deve- 
lopment: the reconstruction of fig. I from sagittal sections shows these 
ebauches at a very early stage of development, when they are chiefly represented 
by an accumulation of dense mesenchyme; the reconstruction shows also the 
relations of these ebauches to the neighbouring organs, i.e. to the brain, to the 
hypophysis and to the higher sense-organs. On this reconstruction we see 
the brain, the olfactory and auditory organs, the hypophysis and those parts 
of the skeleton, which have appeared at this stage of development. Comparing 
fig. I and fig. 1, we see, that the general shape of the brain has not under- 
gone great modifications; let us, note the growth of the telencephalon, where 
a paraphysis (/.ph.) has been formed. The position of other parts of the brain 
has altered but little, although in some parts the development has progressed. 
The position of the eye (on the reconstruction we can judge of it from the 
position of the optic nerve |[//]) is the same, as it was at the previous stage ; 
the position of the olfactory pits (N.) and the auditory vesicles (au.) have 
varied just as little. The mouth has opened and takes a ventral position cha- 
racteristic for the cartilaginous Ganoids; let us note that the anterior preoral 
portion of the head projects above the mouth somewhat more than at the stage 
just described, but that on the whole this preoral portion of the head is little 
developed at these early stages. The hypophysis is separated from the ecto- 
derm adhering to the ventral surface of the infundibulum (if.) ; it les rather 
far from the point of its formation (comp. fig. 1); this brings us to the con- 
clusion that the mesocephalical curve of the mid-brain at this stage is more 
pronounced, than at the previous one (it is rather difficult to judge about it 
from direct observations ). 

The notochord takes its usual position under the brain and ends some- 
what behind the infundibulum (inf.); its anterior end has no curve down- 
wards, as in the sharks. Laterally to the notochord appear two longitudinal 
bars of rather dense mesenchyme, forming the first rudiment of the para- 
chordals ( pch.). These parachordal plates closely adhere to the sheath of the 
notochord somewhat projecting forward in front; posteriorly they end some- 
what behind the auditory vesicles continuing into the loose layer of mesen- 
chyme which is adhering to the notochord. At the anterior end of the para- 
chordals we observe a thickening (/pc/i.), exactly at the point where begins 


the chondrification, or more precisely, the formation of the prochondral tissue 


— 
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(on the figure these prochondral centre are designated by blue colouring). 
At this point the right and the left side parachordal plates are joined together 
by a transverse commissure of dense embryonal mesenchyme, running under 
the anterior end of the notochord so as to make this end lie above the para- 


chordals (fig. I); in their median and in their posterior parts the parachordal 


Ss 


plates are not connected with each other. The otic capsules are not yet formed, 


they are not even marked by an accumulation cf mesenchyme. 

The trabecule (tr.) at this stage are formed only by a dense mesenchyme, 
the process of chondrification having not yet begun. They are represented by 
two mesenchymatous bars much thickened on their rostral ends; in these 
rostral parts of each trabecular bar the mesenchyme is specially dense; the 
caudal end of each trabecular plate is represented by a strip of rather loose 
mesenchyme, in which later on are formed the ‘“‘polar” cartilages and which 
closely adheres to the ventral part of the anterior end of the cor- 
responding parachordal plates. This structure of the ebauches of the skeleton 
of the trabecular region is designated on fig. I by means of shading, the anterior 
part, consisting of a denser mesenchyme, is darker in shade. As can be seen 
from fig. I the trabecular plates are disposed along the ventral surface of the 
diencephalon and adhere to the floor of the infundibulum. The part of the 
plates consisting of thick mesenchyme of the trabecule (tr.) sensu strictu 
lies immediately under the point of the parting of optic nerve (//) and its 
anterior end lies ventrally from the olfactory pit but does not expand 
under it, being disposed medially to it. The posterior parts of the trabe- 
cule (polar cartilages) consisting of loose mesenchyme bend round _ the 
hypophysis, from the right and from the left, as is shown on fig. I. The 
trabecular plates themselves are slightly curved, their longitudinal axis nearly 
continues into the axis of the anterior region of the parachordal plates, and 


the angle between the trabecule and the parachordals (so markedly pronounced 


+ 


1e Selachians) is hardly perceptible here; but as the posterior ends of 


in tl 
trabecule adhere to the lower (ventral) surface of the parachordals 
fig. 1), the anterior end of the parachordals projects forward above the point 
of connection of the trabeculae forming a basal angle (‘‘Basalecke” of the 
german authors), corresponding to the basal angle of the sharks (A. N. SeE- 
WERTZOFF, 1899), but more poorly pronounced.’ 

At this stage of development (fig. 1) in the visceral region of the head 
there appears the mandibular arch (pg. + C.M.), not yet separated into palato- 
quadratum and Meckel’s cartilage; without dwelling on its description I will 
note that the dorsal end of this arch, corresponding to the what is to be 
the palatoquadratum (/q.), lies far behind the anterior end of the trabeculze 
of each side, and is connected with them by a band of mesenchyme. 


1899 1 did not investigate the corresponding stages of the deve- 
and did not observe that formation. 
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A somewhat later stage of development of the neurocranium is repre- 
sented on the reconstruction fig. 2. This reconstruction from frontal sections 
illustrates the rudiments of the skull viewed from the dorsal side; the brain 
is not represented in order not to complicate the figure. We see that the 
olfactory pits (NV.) lie on the anterior side of the head and by their openings 
are directed laterally and partly rostrally. The eyes (oc.) are disposed very 
close to them; in the lens a half moon shaped cavity is distinctly seen. 
On the reconstruction we see also the position of the hypophysis (hyp.) and of 
the palatoquadrate (pq.). The development of the parachordals (pch.—pch.’) 


at this stage is somewhat more advanced, and they represent here two bands 


of prochondral tissue lying laterally to the notochord and closely adhering to 
it; on the ground of observations of this stage and of the previous one we 
can in perfectly security state that the parachordals from the 
first moment of their appearance develop in an im- 
mediate connection with the sheath of the notochord. 
Under the anterior end of the notochord the parachordal plates are connected 
by a subchordal commissure of prochondral tissue. The anterior end of the 
parachordal plate is slightly thickened, as in the previous stage. In their 
posterior part the parachordals still consist of mesenchyme; the comparison 
between fig. 1 and 2 shows, that they grow in the caudal direction. These 
posterior ends of the parachordal plates lie between the myotomes of the body. 

With the median portion of the parachordal plates are connected the 
mesenchymatous ebauches of the auditory capsules (fig. 2, c.au.). It is in- 
teresting, that the ebauche of each otic capsule is double, i.e. that contains two 
separate accumulations of mesenchyme, an anterior (c.au.) and a posterior 
(c.au.’) one, not connected with each other at this stage. The anterior accumu- 
lation has a somewhat irregular form, well seen on fig. 2 (c.au.), and is con- 
nected by its median border with the parachordal plate of the corresponding 
side; on the fig. 2 we can see its particular centre of chondrification. The 
posterior accumulation of mesenchyme at this stage is lying free; it has also 
(fig. 2) its separate centre of chondrification. Thus we see, that the otic cap- 
sules chondrificated from two different centres. 

The trabecule cranii at this stage of development still consist of dense 
mesenchyme (the formation of a prochondral tissue begins here later than in 
the parachordals), and represent two plates (fig. 2, tv.) with thickened rostral 
ends ; the anterior ends of the trabeculz (fig. 2) are far apart from each other 
and lie between the posterior edges of the olfactory pits; their posterior parts 
(the point of formation of the polar cartilages | fr.’| ) came into closer proximity 
to each other and adhere from below to the anterior impaired end of the 
parachordals, connected by the above mentioned subchordal commissure. Very 
interesting are the relations of. the posterior ends of the mesenchymatous 


trabecular plates (which are to be the polar cartilages) to the parachordals ; 
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they are well seen on the reconstruction of fig. 3, from sagittal sections of 
the same stage. On this figure (fig. 3) we see the anterior end of the cartila- 
ginous parachordal plate (pch.) ; the thickening of the end of the parachordal 
plate is seen here very distinctly. The trabecular plate (tr.’), as we have al- 
ready mentioned, still consists of mesenchyme, therefore it can easily be 
distinguished from the already chondrificated parachordal one (pch.’); we 
see that its anterior end adheres to the parachordal plate from the ventral 
side and that, therefore, the anterior end of the parachordal forms a transverse 
projection on the floor of the skull, the dorsum ephippii (fig. 3, d.ep.), or the 
Sattellehne of GEGENBAUR. Fig. 4 represent a median section of the same 
series : it shows the median commissure (pch.”) passing under the anterior end 
of the notochord (ch.) and connecting the parachordal plates of the right and 
of the left sides together; we see (fig. 4) that this commissure is very short; 
thus, in their greater part, the parachordals are paired formations. 

In order to complete our notions concerning the structure of the neuro- 
cranium of Acipenser ruthenus at this early stage of its development I give 
the fig. 5—12, illustrating some transverse sections through the larva of a ster- 
let at a stage when the trabecule begin to get chondrificated, the relation of the 
parts of the neurocranium to the neighbouring organs being best seen on trans- 


verse sections. Fig. 5 represents a section passing through the olfactory pits 


5 
(N.). We see, that the orifices of the olfactory pits open on the lateral sur- 


face of the head, and not on the ventral, as in the Elasmobranchs; this cha- 
racteristic position of the nares is seen here more distinctly than on the frontal, 
or sagittal sections. In consequence of the curve of the brain the section passes 
through the diencephalon (d.en.), the epiphysis (ep.) and the telencephalon 
(t.en.), the limit between these two parts of the embryonal brain is formed, 
as is well known by the velum transversum (v.tr.) well seen on the section 
of fig. 5. At this stage there are no skeletal formations in this region. 

The section of fig. 6 passes through the middle of the eyes (oc.), through 
the mesencephalon (me.) and the infundibular region (imf.) of the dien- 
cephalon ; the oculomotorius nerve is cut through near its point of parting from 
the brain. On the ventral side of the head begins the formation of the tentacles 
in the shape of thick and short knobs (t.1., t.e.); two tentacles lie on each 
side of the rostrum. On the sides of the ventral surface of the infundibulum 
(inf.) lie the trabeculz cranii (tr.), rather thick and broad in this region: 
we see that they are wide apart, and lie on a considerable distance from each 
other, projecting somewhat beyond the jateral edges of the brain. In the tra- 
becular plates the process of the chondrification has already begun, so that 
the intercellular substance is distinctly seen; latero-ventrally from the tra- 
beculz run the r.r. palatini n. facialis (r.pal. VJ/). 


The figures 7, 8 and 9 are more enlarged than the other figures taken 
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from this series in otder to show the histological structure of the skeletal ele- 
ments of the head. 

On the sections taken further back the trabeculae are approaching each 
other and gradually grow thinner, the process of chondrification being less 
pronounced, so that in the region of the hypophysis (hyp.) (fig. 7) they pre- 
sent only an accumulation of the embryonal mesenchyme (ms.tr.), in other 
words the centres of chondrification of the trabecule are to be found in the 
region lying anterior to the hypophysis. 

Fig. 8 represents a section lying immediately posterior to the hypophysis: 
we see here the back wall of the infundibular portion of the brain, closely 
adhering to the ventral surface of the hind-brain by its dorsal margin. Under 


this part of the brain lies the prolongation of the trabecular plates, in this 


region they lie very close to each other (comp. fig. 2) and are connected by 


a layer of embryonal mesenchyme: here again they consist of a young cartilage ; 
it is the so called “polar cartilages” (tr.’(c.p.)), Polarknorpel of v. W1sHE; 
the r. palatinus n. facialis (r.pal. V//) runs ventrally to each trabecular plate. 
Thus we can say that in the posterior portion of each mesenchymatous tra- 
becular plate there exists an independant centre of chondrification, so that 
evidently the trabecule chondrificate from two centres, an anterior, prehypo- 
physical s. trabecular one, and a posterior, posthypophysical s. polar one. 

On fig. 9, representing the section, subsequent to the one just described, 
we can see the point of the concretion of the polar cartilages to the anterior 
end of the parachordals; this section passes through the most posterior part 
of the infundibulum (inf.). On the left side of fig. 9 (the right side of the 
larva), laterally to the wall of the brain (imf.), lies the most anterior end of 
the parachordal cartilage (pch.’), where the cartilaginous tissue is more 
differentiated histologically, than in the polar cartilages (tr.’(c.p.)). To the 
parachordal cartilage is fused from below the trabecular plate being also 
chondrificated but easily; it can be distinguished from the parachordal carti- 
lage by the character of the tissue. These two parts of the axial skeleton of the 
nead at this stage form a continuity, but the limit between the trabecular plate 
(tr.’(c.p.)) and the parachordal cartilage (p.ch.’) is easily drawn; from their 
shape and from their relative position we see that the polar cartilages adhere 
to the parachordal plate from the ventral side. 

Fig. 10 shows the next section of the same series, not so much enlarged 
in order to give a general view of the disposition of the organs in this region 
of the head; the medulla oblongata (m.ob.) in this region is very thick and 
from its sides emerge the ganglion of the N. trigemini (V); between this 
ganglion and the parachordal plate runs the r. palatinus n. facialis (r.pal. VI/) ; 
laterally to the ganglion of the nerve trigemini lies the r. ophtalmicus super- 
ficialis n. facialis (r.op.VJI). The end of the parachordal plate (fch.’) re- 


presents a rather broad and massive formation; it is easy to recognize that 
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the notochord (ch.) lies on the upper side of the cartilaginous plate, its dorsal 
surface not being immersed in the cartilage, and that beneath the notochord 
the cartilaginous tissue forms a commissure (/c/.’) connecting the plates of 
the right and of the left side together. The position of the notochord and its 
relation to the parachordal plates is still better seen on fig. 10a representing 
the parachordal plate, as we can see it on the next section. 

Fig. 11 represents a section passing approximatively across the middle 
of the auditory vesicles (au.); we see, that in this region the medulla ob- 
longata (m.ob.) has grown considerably narrower and that it comes into 
contact with the large auditory vesicles (au.), where the differentiation of 
the semicircular canals has already begun; on the left sides of the section 
the ductus endolymphaticus is to be seen. The parachordal plates (pch.) 
adhere to the notochord bending round it on both sides, so that only its upper 
and lower ends remain free: the laterally pointed edges of the parachordal 
plates are connected by a thin layer of mesenchyme with the cartilaginous otic 
capsules, adhering to the medial side of the floor of the auditory vesicles, 
thus we see, that the otic capsules appear perfectly independentiy from the 
parachordals and present flat plates lying on one livel with them (c.au.). On 
the section of fig. 11 we see also the chondrification of the anterior part of 
the otic capsules (comp. Tig. 

The section of fig. 12 passes through the posterior part of the auditory 
vesicles in the region where emerges the n. glossopharyngei (/X). Beneath 
the auditory vesicle lies the posterior part of the otic capsule (c.au.’) ; looking 
through the series I see that at this stage it represents a perfectly independent 
chondrification, not connected with the other part of the otic capsule. On the 


sides of the notochord lie the parachordal plates (pch.), approximatively of 


the same shape, as on the section represented on fig. I]; the myotomes of 


the occipital region, or rather the ventral part of these myotomes (V/.), adhere 
to them from externally and from below. On the sections taken further back 
wards it can be seen, that each parachordal plate gradually becames thinner 
and, finally, is converted into a layer of embryonal mesenchyme adhering to 
the notochord. At this stage the formation of the occipital region of the brain 
has not yet begun. 

Summing up the results we have arrived at, we can say that at the stage 
just described we find the first appearance of the following parts of the 
neurocranium: 1. the parachordals, representing at this stage the only part of 
the chordal skull proper already formed; 2. the polar cartilages (cart. polares ) 
representing, in fact, the prechordal parts of the axial skeleton and appearing 
in the region of the hypophysis; 3. the trabeculz cranii, formed on the ventral 
side of the chiasma opticum; 4. finally, the auditory capsules developed, as 
we have seen, at the ventral side of the auditory vesicles, from two centres 


of chondrification. 
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Without entering here into the discussion of the morphological inter- 


pretation of these elements, I will dwell only on the ebauches of the polar 
cartilages, i.e. of the elements, which until now have not been much taken 
into account by the morphologists, and, therefore, deserve closer examination. 
The reader can judge of their position from the figures just described: we 
can say that these cartilages appear in the caudal end of the mesenchymatous 
bars, or bands which we designated as mesenchymatous trabecular plates. 
Their position in regard to the trabecule proper is clearly seen on the recon- 
struction fig. 13, from sagittal sections. This figure illustrates the anterior 
end of the parachordal plate (pch.’), above which the end of the notochord 
somewhat projects forward; the dorsum ephippii (d.ep.) is distinctly seen, 
projecting above the prechordal region of the embryonal skull. The polar 
cartilages start from the lower edge of the anterior surface of the parachordal 
plate and represent two short and comparatively thick elements encircling 
the hypophysis (/yp.) by their anterior ends; the trabeculz (tr.) at this stage 
consist of prochondral tissue, where a reticular structure is clearly recognized 
their anterior ends being still mesenchymatous. They are separated trom the 
polar cartilages, and their ends don’t come into direct contact; between these 
ends we see not yet chondrificated mesenchyme, so that we can state that the 
polar cartilages and the trabecule chondrificate independently from each other. 
It is more difficult to decide whether the chondrification of the polar carti- 
lages goes on independently from the anterior part of the parachordals. We 
know that during the mesenchymatous period the posterior ends of the tra- 
becular plates adhere to the lower surface of the parachordal plates. Having 
observed a great number of sections through embryos approaching the stage 
described, | could find neither a stage showing in the polar elements an in- 
dependent centre of chondrification, nor a stage which should show the polar 
elements separated from the parachordal plates; nevertheless, at these early 
stages of development, the limit between them can always be drawn according 
to the histological character of the tissue, the cartilage being always younger 
in the polar region than in the parachordal plate; besides, the cells lying on 
the limit between the polar cartilage and the parachordal plate are slightly 
flattened this seeming to indicate that these elements are getting chondrifi- 
cated independently from each other. At any rate if such a stage ever exists, 
it is very transitory. 

The elements of the embryonal skull of the sterlet described above do 
not long remain independent: they soon fuse with each other and form the 
continuous, partly cartilaginous, partly prochondral, basis of the embryonal 
neurocranium. The stage when the fusion has just occured is figured on 
fig. 14, representing a reconstruction from frontal sections of the embryonal 
skull. The figure shows the position of the olfactory pits (NV.) towards which 


run the olfactory nerves (/): both openings of the olfactory pits lie, as we 


If 


ae 
4 


A. N. SEWERTZOFF 


see from the figure, on the dorsolateral surface of the head of the embryo. 
Behind them lie the eyes (oc.), towards which run the optic nerves (//) 
reconstructed to the point of their entering the brain. The brain itself is not 
reconstructed, so as not to complicate the figure. On the reconstruction (comp. 
fig. 14 with fig. 13) we see, that the trabecule are fused with the polar carti- 
lages (fig. 14, tr., tr.’(c.p.)); the limit between them lies approximatively in 
the region a, near the entrance into the skull of the art. carotis interna. We 
must bear in mind, that the polar cartilages, from the very beginning of their 
formation, appear in connection with the antericr ends of the parachordals 
(comp. fig. 13). Between the posterior ends of the polar cartilages lies the 
hypophysis (fig. 14, tr.’(c.p.), hyp.). In the region of the hypophysis the polar 
cartilages begin to fuse together, forming the floor of the prechordal region 
of the neurocranium. 

The limit between the chordal (parachordal) and prechordal portions 
of the skull can be drawn on the ground of a comparison between this stage 
with the previous ones; it is determinated by the position of the end of the 
notochord and the dorsum ephippii (fig. 1, 2, 13, 14, ch.d.ep., pch.’) and also 
by the shape of the anterior ends of the parachordals projecting forward. 
The shape of the parachordal plates (pch., pch.’) on the whole is the same 
as at previous stages, and on all their length they closely adhere to the noto- 
chord. With the parachordals are fused the oblong otic capsule (c.au.), which 
have the shape of a cup; their form is well seen on the fig. 14; the region 
of the concrescence of the otic capsules with the parachordal floor of the 
skull is formed in some points partly by a very young cartilage, and in some 
other ones, where the walls are thinner, by a mesenchyme beginning to become 
chondrificated. At the previous stage of development we observed two centres 
of chondrification in each of the two otic capsules (fig. 2, c.au, c.au.’) ; now 
both these centres are fused, forming one continuous otic capsule. On 
the floor of each capsule we see a foramen, its limits are drawn on 
the figure more markedly than they are in reality) through which 
passes the n. glossopharyngeus (f./X). The anterior edge of the otic 
capsule at this stage lies somewhat behind the anterior end of the parachordal 
plate, between the anterior region of the otic capsule and the anterior region 
of the parachordal plate. Through a deep gap of the floor of the skull open 
in front (fig. 14, f.V,VJ/) the n.n. trigeminus and facialis part from the 
brain. Through another gap in the posterior region of the brain parts the 


n. vagus (fig. 14, f. X). 


In my work of 1895 I described the development of the occipital region 


of the brain of the sterlet. On returning now to the investigation of this 
question with more perfect technical methods than those I disposed of 30 years 
ago, I see that I had admitted some errors which I must now correct in con- 


formity with my new observations. I had formerly come to the conclusion 
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that the process of chondrification on the occipital region goes on indepen- 


dently from that of the posterior end of the parachordal plates. Along the 


notochord on both sides the parachordal plates continue into two thin plates 
(behind the point of exit of the n. vagus, f. X) connecting the basis of the 
occipital arches to the skull. At the stage we describe we find three distinct 
occipital arches (@.0C.,, a.0C.,,a.0C.,), the anterior one (a.oc.,) at this early 
stage is very rudimentary. These three arches correspond to the myosepts 
between the 2-nd and the 3-rd, the 3-rd and 4-th and the 4-th and 5-th myo- 
tomes of this stage. The very anterior of these arches is, as said, rudimentary, 
the two following ones are quite distinctly developed. The arches consist of a 
very young cartilage; ventromedially they directly continue into the para- 
chordal plates, connecting them. 

These arches are distinctly seen on the section of fig. 15. The dorsal ends 
of these three occipital arches are connected with each other by a band oi 
mesenchyme, so that they really represent the occipital part of the skull. At 
any rate, the fact that at a certain, though short, stage of development we 
have, in the occipital region of Acipenser, true cartilaginous neural arches, 
very much like those of the Elasmobranchs, seems to me to be an interesting 
one : it shows, that in this respect the difference between the Chondrostei and the 
Elasmobranchs is not so great as I used to think (A. N. SEWERTzorrF, 1895). 

At this stage two important modifications have taken place in the skull: 
first, the independent rudiments of the different parts of the embryonal skull, 
i.e. the ebauches of the trabecule, of the polar cartilages + parachordal plates 
and of the otic capsules (which become chondrificated, as we have seen, from 
two independent centres) have fused together and formed the cartilaginous 
floor of the embryonal skull, on which lie the brain and the otic: capsules. 
This is an interesting fact, if we bear in mind that Acipenser larve have an 
independent mode of existence already at these very early stages of deve- 
lopment. Secondly, the metameric occipital region of the skull, as the con- 
tinuation of the parachordals, has begun its development, i.e. the skull begins 
to grow caudally. 

A later stage, of development is shown on the reconstructions fig. 16 and 
17, from sagittal and frontal sections through two embryos of Acipenser 
ruthenus approximatively at the same stage of development.’ The brain is 
also represented on fig. 16, in order to show the position of the parts of the 
embryonal neurocranium; owing to this the relations between the primary 
skull of this stage and the portions of the brain are distinctly seen. In the 
anterior part considerable modifications have taken place, which are easily 
recognized, if we compare fig. 16 and 17 with fig. 14. On the reconstruction 
fig. 14 we saw, that the anterior ends of the trabecular plates didn’t yet reach 


1 The embryo represented on the reconstruction fig. 17 is not much older, than 
that of the reconstruction fig. 16. 
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1e olfact ry pits ; 


on the reconstruction fig. 16 and 17 we observe, that the 


ends of the trabeculae have much grown rostrally and have wedged themselves 


between the olfactory pits, or, as we can call them now, between the olfactory 


sacs. 


PARKER designates these ends of the trabecule grown forwards as 


‘“cornua trabecularum” and assigns a great theoretical importance to them; 


| shall keep for them this established denomination. The process of chondri- 


fication of this region has only just begun. Laterally from the anterior part 


Fig. I]. Frontal section through an advanced 
larva of Acipenser ruthenus (from the same 
those used for the reconstruc- 
tion of fig. 17; the section passes through 
the infundibulum and the for. caroticum 
(car.). a., dorsal margin of the trabecula; 
car., art. carotis; mf., infundibulum; m., 
orbital muscles; i. (cp.), the fused cart. 
polares; V’.mx., r. maxillaris, n. trigemini; 
VII p., r palatinus n. facialis. 

Frontal section of the same series 
somewhat more ventrally than the 
section of fig. Il. c.t., cornua trabecularum; 
hyp., kypophysis cerebri; if., infundibulum ; 
N., olfactory pit; p.ant., processus antor- 
bitalis; ~.b., processus 
palatoquadratum; ?r., trabecule cranii; J/., 
n. opticus; V.m.x., r. maxillaris n. trigemini; 

VII p., r. palatinus n. facialis. 


series 


Fig. IIT. 


passing 


14 


palatobasalis; /q., 


of each trabecular plate, directly 
behind the olfactory sac of each 
from the trabecule a 


side, rises 


large outgrowth (fig. 16 and 17, 
p.ant.), 


olfactory sac 


bends round the 


trom 


which 
behind and, 
partly, from below. PARKER desig- 
nates it in the embryos of the ster- 

proc. 
would be more correct to name it 


proc. 


lets as ethmopalatinus; it 
antorbitalis. 


The limit between the ante- 
rior part of the floor of the skull 
formed by the trabecule cranit 
(tr.) and the part formed by the 
ir.’(c.p.)) 


is distinctly seen, as it is in this 


cart. polares (fig. 16, 


region that the carotis interna en- 
ters into the cranial cavity (f.car.). 
In front of the carotis interna we 


find on the trabecular plate a 


process which we designated by 


the letter a (comp. fig. 14, 16, 


17 a); it forms the anterior mar- 
gin of the for. caroticum of the 


embryonal skull. Behind it the 


trabecular region of the skull, 


that is, the part of it which is 
formed at the earlier stages by the 
polar cartilages, is growing nar- 
rower. In the posterior part of the 
trabecular region of the skull a 
continuous floor has been formed, 
as at this stage the polar cartilages 


are fused with the posterior parts 
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of the trabecula along 
the median line for- 
ming the floor of the 
piatybasic embryonal 
skull. The formation 
of the trabecular part 
of the floor of the 
skull is distinctly seen 
on the reconstruction 
of fig. 17 (0.t.); this 
region may be also 
recognized on fig. 16 
on the ground of the 


position of the hypo- 
Vg Qe va Fig. IV. Lateral sagittal section from the same series as 
physis (/yp.) that used for the reconstruction of fig. 16. au. auditory 
vesicule; car., art. carotis; c.b., cerebellum; c.t., cornua 
trabeculae; D.en., diencephalon; m.e., mesencephalon; m.0b., 
gins the formation of medulla oblongata; p.b., processus palatobasalis; pq., pala- 
toquadratum; VJ/p., r. palatinus n. facialis. 


At this stage be- 


one more outgrowth of 
the skull which ought to be noted, namely of the proc. palatobasalis of the adult 
skull. It is formed somewhat in front and ventrally to the anterior edge of the 
future for. art. carotis; this knob, poorly developed at this stage of develop- 


ment, is hardly seen on fig. 15, therefore I give two sections from the frontal 


Fig. V. Median section through the head of a larva of Acipenser ruthenus to show the 

formation of the rostrum. c.M., cartilago Meckeli.; d.puix., dens premaxillaris; f.m., 

fenestra medialis cranii; hyp., hypophysis cerebri; /.q., palatoquadratum; r.1, the cartila- 

ginous “ebauche” of the rostrum; FR. the accumulation of the mesenchyme to form the 
anterior part of the rostrum. 
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series, used for the reconstruction fig. 17 and one section from the sagittal 
series used for the reconstruction fig. 16 (text fig. II, III, IV, V). These sec- 
tions complete our notions about the structure of the trabecular region at the 
stage described. On the section fig. II we see the point of entrance of the 


carotid artery (car.) into the cranial (fig. I], HI, 1V, V) cavity; medially to 


the artery lies a comparatively narrow cartilage, forming at this point the floor 


of the skull and representing the fused polar cartilages (tr.’(c.p.)). Somewhat 
in front and laterally to the artery (car.) we see on each side of the figure 
a small part of the cartilage (a) representing the posterior dorsal edge of the 
trabecule and forming the front wall of the for. carotis. 

The section of fig. II] passes somewhat more ventrally than the section 
of fig. Il; here we see that the floor of the skull (the section passes through 
the anterior part of the hypophysis) is much broadened; on the ventral sur- 
face of the floor of the skull we see two cartilaginous outgrowths forming 
on the right and on the left from the median line two low longitudinal crests 
(p.b.) ; as shows the comparison with the later stages of development and with 
the adult skull, we have here the first ebauches of the proc. basales mediales 
of the skull. Between these basal knobs the floor of the trabecular skull forms 
a longitudinal median outgrowth (fig. III, b.t.). The section of fig. III, cut 
through the anterior edges of the trabeculz, distinctly shows us the position 
and the mutual relations of the cornua trabecularum (c.t.) and the proc. ant- 
orbitales (p.ant.) (ethmopalatini of PARKER) to each other and to the olfac- 
tory sacs (N.). 

The sagittal section of fig. 1V passes through the point of entrance of 
the carotid artery (car.) into the cranial cavity. The trabecular plate at this 
point is slightly curved and forms a process directed ventrolaterally, the proc. 
basalis (~.b.) of the floor of the embryonal skull of the sterlet. 

On both sides of the diencephalon (fig. 16, d.en.), immediately behind 
the olfactory sacs, arise in development two cartilaginous plates, presenting 
a formation, which in the Selachians I designated. as alisphenoid cartilages 
(cart. alisphenoideials).1 Each alisphenoid cartilage presents a cartilaginous 
plate of irregular shape, with a thickened ventral edge. Rostrally and caudally 
the edges of this plate continue into a thick mesenchyme; this plate becomes 
chondrificated quite independently and is connected with the neighbouring 
parts of the cartilaginous skull (in particular with the otic capsule) only by 
the mesenchyme. The position of the alisphenoid cartilages, in relation to the 
eyes and to the otic capsule, is well seen on fig. 16, where we observe that 
their ventral edges lie nearer to the medial plane than the dorsal ones, and 
that the ethmoid processes project beyond the margins of the alisphenoid wall 

1 


I retain this denomination, though not a very successful one, because it has been 
already adopted for these formations. 
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of the skull. N. opticus runs at the ventral side of the alisphenoid cartilages 
(fig. 15 and 16). 

Already at the previous stage of development the posterior part of the 

trabecular region (more precisely, the region of the polar cartilages) formed 


a whole with the parachordal part of the embryonal skull. At the present stage 


the limit between both parts is distinctly seen, as the dorsum ephippii (d.ep.) 


strongly projects beyond the trabecular floor of the skull; this is better seen 
on the sagittal sections, and also on the reconstruction of fig. 16. The lateral 
ends of the parachordal plates, bending round the end of the notochord and 
forming the posterior edges of the notch through which the carotids enter 
the skull (fig. 16 and 17, f.car.), strongly project laterally, thus, the anterior 
region of the parachordal floor of the skull is considerably broader than the 
trabecular polar floor, directly adhering to it. Further back the parachordal 
floor of the skull is getting slightly narrower and reaches the region where 
already at the previous stage (fig. 14) the auditory capsules (c.au.) were 
fused to the parachordal plates (fig. 15 and 16, c.au.). The floor of the skull 
in the region of the auditory capsules is rather broad according to the width 
of the medulla oblongata lying here (fig. 17), and we do not find a sharply 
defined limit between the brain cavity and the cavity of the otic capsulz. Each 
auditory capsule at this stage of development is open from the medial side 
and from above; the other surfaces of the otic labyrinth are surrounded by 
cartilages which grow thinner on their free edges and continue into the 
mesenchyme. 

As to the shape of the otic capsules, it is best seen on fig. 16 and 17. 
We observe here that a comparatively thin layer of cartilage, forming the otic 
capsule at this rather early stage of development, reveals with considerable 
precision the prominences and cavities formed by different parts of the inner 
ear, i.e. the contours of the semi-circular canals etc. From the rostral surface 
of each otic capsule rises a cartilaginous process (fig. 16 and 17, /p.p.or.) 
closely adhering to the lateral surface of the brain (fig. 16). The posterior 
part of this process is thickened and presents the first rudiment of the proc. 
postorbitalis (p.p.or.) of the adult skull, the anterior part presents a thin, 
slightly curved plate forming the hind part of the inner wall of the orbit 
(or.); this anterior part of the postorbital process continues into a layer of 
embryonal connective tissue, connecting it with the alisphenoid cartilage: at 
this stage there is no cartilaginous connection between the just mentioned 
process and the alisphenoid cartilage. 

As we see on fig. 16 and 17, between the anterior end of the parachordal 
plates and the otic capsules there is a deep notch (f.V,VJ/) through which 
the n.n. trigeminus and facialis part from the skull. The parachordal plates 
directly continue behind the otic region into the occipital portion of the skull; 


its shape and structure are shown on the reconstructions of fig. 16 and 17; 
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we see that this portion of the skull has attained a considerable size and forms 
the floor and the lateral walls of the posterior portion of the skull, lying 
behind the n. vagus. The arches of the occipital vertebra which formed this 
portion of the skull are at this stage completely fused; thus, the segmental 
structure of that portion of the skull can be recognized only by the foramina 
of the occipital nerves and by the deepenings between the arches, which pre- 
viously were independent. The anterior arch (a.0c.,) is very low and presents 
a rudimentary formation, the second and the third (a.oc.,, a.oc.,) arches fuse 
together and form the chief mass of the occipital region of the skull. We see 
(fig. 16) that the fusion of the arches of the vertebral column to the posterior 
part of the occipital region of the skull at this stage is going on: the fourth 
arch begins to fuse with it (a.oc.,) by its basis, its dorsal end being connected 
with the occipital part of the skull by a ligament of embryonal mesenchyme. 
Between the otic capsule and the occipital part of the skull (p.0c.) the n. vagus 
(f.X) exits from the skull. The dorsal end of the occipital portion is not 
yet fused with the otic capsule, thus the for. n. vagi in the strict sense of the 
word has not yet been formed. 

The stage just described shows the appearance of many features cha- 
racteristic for the skull of the adult Acipenser ruthenus and, therefore, pre- 
sents a considerable interest. Some parts of the skull formed at earlier stages, 
i.e. trabeculz, auditory capsules, polar cartilages, parachordal plates and the 
occipital portion of the skull, become fused with each other and have formed 
a compact cartilaginous basis of the embryonal skull. The lateral walls of the 
skull begin to develop above the point of exit of the n. opticus; the cart. 
alisphenoidei are also formed: they appear in development as independent 
formations and give rise to the anterior inner wall of the orbite; besides, from 
the otic capsule there grows forward the proc. postorbitalis, continuing into 
the posterior upper wall of the orbit. The hindmost part of the lateral wall 
of the skull is formed by a strongly developed occipital part of the skull, which 
continues to grow backwards always absorbing new neural arches of the verte- 
bral column. The trabecule grow rostralwards, forming the rudiments of the 
cornua trabecularum. There begins also the development of the processes 
characteristic for the skull of the adult fish, namely of the processi antorbi- 
tales, basales and postorbitales: the early appearance of these processes, at a 
stage when the skull still differs very much from the skull of the adult animal, 
is a fact which, | consider, deserves our attention. 


At the stage just described arise some very important, though not yet 


sharply pronounced, modifications in the anterior part of the skull of Aci- 


penser; we mean the first appearance of the parts of the skeleton of the 
olfactory region. The further development of the skeleton of this region of 
the head is shown on the reconstruction fig. 18 from transverse sections, where 


the peculiarities interesting us are more distinctly seen than in the other 
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sections. On this reconstruction we see the anterior part of the trabecular 
skeleton and the alisphenoid cartilages viewed from the front. In order not 
to complicate the figure, I did not reconstructe the parts of the skull lying 
posteriorly, thus the regions lying behind the olfactory capsules are not repre- 
sented. The transverse section of the brain represented on fig. 18 belongs 
to the most posterior of the sections used for this reconstruction; it passed 
through the anterior part of the bulb. oculi. On the reconstruction we see the 


anterior ends of the cornua trabecularum (c.tr.) at this stage not yet fused 


together ; they are curved medially ; laterally each cornu trabeculae has grown 


extending under the olfactory sac of its corresponding side and forming at 
this stage the floor of the cartilaginous olfactory capsule (/l.n.); still further 
back it continues into the well known proc. antorbitalis (fig. 16, 17 and 18, 
p.ant.) (the proc. ethmopalatinus of PARKER). We may assume with a great 
degree of probability that the floor of the olfactory capsule is formed by 
the growth of the proc. antorbitalis and of the anterior part of the trabeculz 
(cornu trabeculz) of the corresponding side of the body. All the above-men- 
tioned portions of the skull of the larva of sterlet are formed at this stage 
by young cartilage, designated on the reconstruction by blue colouring. 

We see further on the reconstruction that a large and broad process arises 
dorsally from the process antorbitalis and from the part of the trabecule, 
adhering to it (c.n.p., p.pr.o.), forming the posterior wall of the olfactory 
cavity and separating this cavity from that of the orbit; this process consists 
here of dense embryonal mesenchyme, directly continuing into the cartilaginous 
tissue of the trabecular region. It is perfectly clear that we have here the 
first rudiment of the posterior wall of the olfactory capsule, or, what is the 
same, of the anterior wall of the orbit; it is very interesting, moreover, that 
the dorsal part of the processus antorbitalis (~.pr.o.) forms an outgrowth 
directed dorsally, which, as is shown by the comparison with later stages, 
represents the proc. preorbitalis of the adult skull. 

On the reconstruction we also see that the region of the skull just 
described is connected by a very thin layer of loose mesenchyme with the 
alisphenoid cartilages (more precisely with their yet mesenchymatous anterior 
ends); it presents the immediate continuation of the trabecule and of the 
proc. antorbitalis of the larval skull and is evidently formed by outgrowths 
from this part of the skeleton; this is especially interesting in as much as it 
concerns the proc. preorbitalis. Thus, we may state that at this stage of deve- 
lopment have been formed: the floor, the posterior wall of the capsule nasales 
and the processi postorbitalis and antorbitalis of the skull, and that all these 
parts of the chondrocranium develop as outgrowths of the trabecule cranit 
i.e. that they genetically belong to the subcerebral skeleton of the head. 

The position of the alisphenoid cartilages is clearly seen on fig. 18; now 


they do not represent independent formations and are fused by the end of the 
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postorbital processes of the otic capsules described at previous Stages ( fig. 16 
and 17, ~.p.or.); owing to this a continuous wall of the orbit, connected with 
the otic capsule, has been formed. This alisphenoidal postorbital wall of the 
skull at this stage is not yet fused with its parachordal and trabecular portions. 

| am not going to dwell on the comparatively less important modifications 
which took place in the parachordal and occipital portions of the skull, but 
shall directly pass to the description of later stages of development given on 
the reconstructions fig. 19 and 20. The general aspect of the larval skull 
viewed from the lateral side (fig. 19) reminds to a considerable degree the 
skull of the adult animal; considered from the dorsal side (fig. 20) this 
resemblance is much less striking the cartilaginous roof of the skull being 
hardly developed and there existing a large fontanelle on the floor of the 
skull (fig. 20, f.m.). Comparing the figures 19 and 20 with the figures 16 
and 17, we see that the development of nearly all the parts of the 
larval skull has considerably progressed: the lateral walls of the olfactory, 
orbital and occipital regions have been formed, and in the occipital region 
the formation of the cartilaginous roof of the skull has also begun; besides. 
in the anterior part of the skull begins the formation of the anterior wall ot 
the cartilaginous brain-case (fig. 19 and 20). The anterior end of the head 
ot the larva at this stage has changed its shape; at previous stages the anterior 


end of the head (above the buccal cavity) was roundshaped; now (fig 


g. 19) 
we see that the larva has a sharply prominent snout, reminding one of the snout 
of an adult Acipenser ruthenus, though more shorter and much more blunt. 
The outiine of the external surface of the anterior end of the head taken 
from a median section is represented on fig. 19; as to the anterior wall of the 
braincase, as can be seen from this figure, it does not reach the anterior end of 
the head; thus, it cannot by any means be said that the protruding of the 
skin in ithe anterior part of the head is caused by the growth of the carti- 
laginous anterior end of the skull. 

We have seen (fig. 16 and 17) that the increased cornua trabecularum 
have begun to grow wedging themselves between the olfactory sacs: now they 
are fused with each other forming the anterior part of the floor of the brain 
cavity in front of the above-mentioned intratrabecular fontanelle (f.m.). In 
connection with the dorso-lateral margins of the fused cornua trabecularum 


the medial wall of the nasal capsules is formed. Between the nasal capsules 


the floor of the skull grows forward making at the same time a dorsal curve 
e 


bending round the lower and anterior end of the brain (telencephalon). At 
this stage there is no cartilaginous rostrum characteristic of the adult Aci- 
penser: the rostrum of the adult animal is an impaired median formation; 
here, on the contrary, as we can see from fig. 20, the lateral walls of the 
anterior part of the brain-case are projecting forward, the median part remain- 


ing somewhat behind in its growth. On sagittal sections we also see that the 
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lateral edges of the anterior part of the brain-case are in advance of the 
median ventral part (comp. fig. 19 with the text fig. V). Nevertheless, the 
development of what is to be the cartilaginous rostrum has already begun; 
this is distinctly seen on the text fig. V (2R.), illustrating a median sagittal 
section through the head of a young larva of Acipenser ruthenus: we 
distinguish the curve of the lower anterior wall of the cartilaginous brain- 
case, and, besides we see that in front of this wall there is an accumulation 
of embryonal mesenchyme (fF) filling up the above-mentioned outgrowth of 
the skin which is outlining the shape of the future rostrum: the chondrifi- 
cation of this mesenchyme at later stages gives rise to the cartilaginous ske- 
leton of the snout. 

The olfactory and orbital regions of the skull have undergone further 
modifications, which can be shortly formulated as the formation of the carti- 


laginous olfactory capsule and of the cartilaginous orbital walls of the neuro- 


cranium. As has been noted above, independent olfactory capsules don’t deve- 


lop in the sterlet, the cartilaginous walls surrounding the olfactory sacs being 
formed by the growing of the neighbouring elements of the larval skull which 
have appeared formerly. At the previous stage there have been formed the 
lower and the posterior walls of the olfactory capsule developed from the 
outgrowths of the anterior part of the trabeculae. At a somewhat later stage, 
described by us presently, these parts of the olfactory capsule have became 
chondrificated and have increased in size, forming the median and dorsal part 
ot the olfactory pit: we can say, that the median wall (fig. 19, f.1.m.) has 
been formed in its greater part by the growth of the portion of the trabecule 
situated in the interval between the two olfactory sacs (cornua trabecularum) ; 
the dorsal wall (fig. 19, f.w.d.) by the growth of the proc. preorbitalis 
(p.pr.o.). We see a deep notch (fig. 19, f. /) in the anterior part of the median 
wall of the olfactory pit through which the olfactory nerve enters into the 
olfactory pit (f./). 

It is to be noted that the median wall of the olfactory capsule (f.n.m.) 
forms at the same time the lateral wall of the anterior part of the skull 
(fig. 19) and represents the direct continuation of the wall of the orbit. The 
proc. antorbitalis (p.ant.) and the proc. preorbitalis (/.pr.o.) which were 
already seen at the previous stages are now well developed and take the 
position typical for them in the adult form. The proc. prreorbitalis is sepa- 
rated from the cartilaginous supraorbital prominence (s.or.) by a shallow 
groove. On fig. 19 above the olfactory capsule are shown two dorsal out- 
growths of the wall of the skull, representing the beginning of the formation 
of the cartilaginous roof of the skull of this region; at the stage we describe 
they are not yet fused with the corresponding outgrowthes of the other side 


ot the body, thus the roof of the skull is not yet formed. 
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the present description of the olfactory region of the skull I have been 
keeping in mind the reconstruction of fig. 19; but the same parts are seen 
on the reconstruction fig. 20, representing the skull of a larva of sterlet at 
the same stage of development.' Thus, combining the two reconstructions we 
can get rather a complete idea of the structure of the skeleton of that part 
of the head. The general shape of the olfactory region and of the rudiment 
he rostrum is better seen on fig. 20 than on fig. 19. We see, that the 
planum nasale (fig. 20, pl.n.) strongly projects laterally and anteriorly, and 
that the floor of the olfactory capsule is much wider than its roof (fig. 19, 
n.d.) ; moreover, we also see here the lateral projections of the rudiment 
yf the rostrum (7./.”) and the floor of the anterior part of the skull. 
Posterior to the olfactory region lies the orbital part of the skull limited 
by the posterior wall of the olfactory capsule and the processi preorbitalis and 
antorbitalis which, as we have already mentioned, form at the same time the 
anterior wall of the orbit. On fig. 20 we see that the skull immediately behind 
the olfactory region is getting much narrower. We know that the inner wall 
of the orbit has been developed from two different elements: namely, in its 
anterior part, from the alisphenoid plates (fig. 16 and 17, als.) ; in its posterior 
parts — from the prolongation of the postorbital processes (proc. postorbitalis, 


fig. 16 and 17, fp. 


.or.) ; these cartilaginous plates, fused already at previous 
stages, form the inner wall of the orbit. But at the stage described the wall 
of the orbit is very much grown and, in its turn, fuses first, with the inner 
wall of the olfactory capsule above the point of exit of the optic nerve (//) 
and secondly, with the lateral margin of the floor of the skull behind the point 
of exit of the n. opticus (//); thus, a brain-case has been developed, closed in 
a considerable degree from the sides and from below and open from above. 

The concrescence of the lateral walls of the skull with the margins of the 
cartilaginous floor of the skull in the orbital region proceeds in such a manner 
that the ventral edges of the alisphenoid cartilages fuse with the dorsal anterior 
ends of the parachordal plates; this can be distinctly seen on frontal sections 
at somewhat younger stages than those represented on the reconstruction 
fig. 20 (fig. 17, p.ch.’). Thus, we may say that the alisphenoid plates of the 
larval skull of the sterlet, appearing, as we have seen, as independent for- 
mations are fused: 1. with the processes of the otic capsules (proc. postorbi- 
talis), 2. with the anterior ends of the parachordalia. 

In the inner wall of the orbit we see a whole series of openings, many 
of them still very large: first, between the alisphenoid and the postorbital 
region, there is a very large opening (fig. 19, f. //) through which the optic 


nerve (//) enters into the orbit; further, between the alisphenoid region and 


the otic capsule (fig. 19 and 20, f. VV, V//) there is another very large opening, 


1 The larva which served for the reconstruction of fig. 20 is only a bit younger 
than the one represented on the reconstruction fig. 109. 
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the exit of the n.n. trigeminus and facialis; somewhat behind the foramen 
n. optici we see a small opening, through which the art. carotis interna enters 
into the brain-case (fig. 19 and 20, f.car.); the position of that opening deter- 
mines the limit between the parachordal and the trabecular regions of the 
embryonal skull (comp. fig. 16 and 17). Moreover, in the wall of the orbit 
we find the opening of the n.n. oculomotorii and trochlearis (fig. 19, f. ///, 
IV). Above the posterior part of the orbit projects the proc. postorbitalis 
(fig. I9 and 20, p.fo.o.); it continues into the protruding supraorbital edge 
of the orbit (fig. 19 and 20, s.or.) which considerably projects above the inner 
wall of the orbit; this is distinctly seen if we compare the right and the left 
sides of the reconstruction fig. 20, where on the right side the lam. supra- 
orbitalis is totally reconstructed, whilst on the left side it is not drawn on the 
figure, so as to show the inner wall of the orbit. In the ventral part of this 
narrow portion of the optic region we find the proc. palatobasalis (fig. 19, 
p.b.) situated under a large foramen, used at that stage for the exit of the 
n. opticus. The proc. palatobasalis represents here a large rounded process 
directed laterally and downwards; both palatobasal processes considerably 
project downwards, thus the floor of the skull is situated dorsally from their 
ventral ends. The floor itself, as we can see from the reconstruction fig. 19 
and from the median section fig. V, represents two gentle curves turned in 
opposite directions: the convexity of the posterior curve is directed dorsally 
and is situated between the point of articulation of the hyoid arch with the 
hypophysis; the convexity of the anterior curve directed ventrally is situated 
in front of the hypophysis. 

The floor of the skull in the orbit is clearly seen on fig. 20: it is distinctly 
concave and in its anterior part there is still a broad fontanelle (f.m.) being 
the rest of the free interval between the anterior ends of both the trabecule 
({cornum trabecularum). The position of this opening is designated on fig. 19 
(fig. 19, f.m.). At earlier stages there is another opening in the floor of the 
Jarval skull, where the hypophysis is situated (fig. V, f.hyp.): at that stage 
the opening is already closed and the floor of the skull in the region of the 
hypophysis is continuous. The floor of the orbital region inside the skull is 
limited from the parachordal floor of the skull by the dorsum ephippii (fig. 17 
and 20, d.ep.) forming a transversal process in the interior of the cranial 
cavity and continuing into the lateral walls in the shape of two projecting 


rolls, presenting the prolongation of the anterior ends of the parachordal plates 


designated by us on fig. 20 by an asterisc (*). The otic capsules at this stage 


are completely fused with the elements of the neurocranium proper and have 
become integral parts of the cartilaginous skull; their shape is shown on fig. 
19 and 20; on the left side of fig. 20 we see the interior surface of the cartila- 
ginous otic capsule (c.au.) and its connection with the floor of the skull. 


At this stage the otic capsule are completely chondrificated; they are 


« 
“3 


A. N. SEWERTZOFF 


open only from the median side, i.e. from the side of the brain cavity. Inside 
them begins the formation of the cartilaginous septa between the semi- 
circular canals. On the ventrolateral side of each otic capsule we see the 
articulation surface for the dorsal end of the hyomandibulare; this notch is 
situated on the anterior part of the capsule, before the foramen of the 
n. glossopharyngei (fig. 19, f.:m.). In front of it we find a canal, situated 
between two knobs connected by a cartilaginous bridge, through which run 


the v. jugulares (c.v.j.) and a branch of the n. facialis. I shall speak of these 


formations when | come to the description of the visceral skeleton, and, there- 


fore, | am not going to dwell on them at present. 

We have seen at the previous stage that behind the otic capsule, between 
it and the occipital region of the skull, there was a deep notch for the exit 
of the n. vagus (f. X); now the dorsal part of the occipital region cf the 
skull (fig. 19 and 20, p.oc.) is fused with the otic capsule above the point of 
exit of this nerve, and owing to this the foramen n. vagi (f. X) in the proper 
sense of the term has been formed. Above the for. n. vagi, from the otic 
capsule backwards, arises an outgrowth representing a process of the otic cap- 
sule genetically related to the occipital region (fig. 19 and 20, p.oc./.): this is 
the process occipitalis lateralis. 

In the occipital region (/.oc.) are to be seen the openings of the ventral 
roots of the three occipital nerves (fig. 19, f.n.oc.). On fig. 20 we see that 
both halves of the occipital region of the skull, the right and the left one, are 
fused with each other above the posterior portion of the medulla oblongata 
(more precisely above the point where it continues into the spinal cord) form- 
ing the hindmost part of the occipital portion of the skull roof (tectum supra- 
occipitale) which its outgrowth directed backwards, proc. occipitalis medialis 
(fig. 19 and 20, p.oc.m.) of the adult fish. From the back part of the p. occipi- 
talis cranii rises the small outgrowth directed backwards and downwards; 
judging from other series of the same stage, we can assume that this outgrowth 
fuses with the first arch of the vertebral column. 

Investigating later stages of development I was interested in the question, 
in what degree the occipital region of the skull of the sterlet is a diplospondy- 
lous formation, since we know that in the adult sterlet each segment of the 
musculature and of the nervous system corresponds to two neural and two 
haemal arches of the vertebral column, or, according to the terminology of 
SCHAUINSLAND (1906) to the ’’small cranial neural arches” and the "large 
caudal neural arches’, each of these arches being placed directly on the sheath 
of the notochord. According to the investigations of B. S. MATVEJEFF (1925), 
the occipital region of the skull of the Elasmobranchs consist to a considerable 
extent of diplospondylous elements, and this leads to the question whether the 
same would not be found in the cartilaginous Ganoids as well. But the investi- 


gation shows that the anterior small arches of the vertebral column (“the 
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cranial arches”) appear in the ontogenesis at a very late period, being absent 
even at the comparatively advanced stages represented on fig. 19 and 20. The 
investigation of approximate and somewhat later stages has shown me that 
the anterior clearly distinguishable ‘‘cranial” neural arch appears in develop- 
ment immediately behind the first free neural arch of the vertebral column 
at the stage just described. 

Thus we may say, that all the part of the occipital region of the skull 
formed anteriorly to this arch, i.e., judging by the nerves, five occipital seg- 
ments of the head, is formed only by the concrescence of the “large caudal 
neural arches” ; they fuse with each other at the stage when the ‘“‘small cranial 
neural arches” have not yet appeared; thus, the part of the occipital region 
of the skull described above represents ontogenetically a monospondylous part 
of the axial skeleton. We know that at later stages the next following anterior 
segments of the axial skeleton concresce to the occipital region of the skull, 
the posterior part of this occipital region being, moreover, composed of neural 
and hemal vertebral arches. This posterior portion of the occipital region 
of the sterlet is undoubtedly the result of the fusion of the diplospondylous 
segments of the axial skeleton.’ 

We may close here the description of the structure of the neurocranium 
of Acipenser ruthenus at this stage. We see, that this structure is to a con- 


siderable degree approaching that of the skull of the adult animal, and we 


can find already at this stage a number of features characteristic for the skull 


of the adult sterlet. But besides this tact, that stage of development is in- 
teresting because it shows us many features characteristic for the skull of 
the lower Gnathostoms, or speaking more strictly, these features are here 
more strikingly pronounced for the observer than in the adult fish. I am not 
going to dwell now on these features, as | shall have to return to that question 
later, when I come to the comparison of the skull of Acipenser with the skull 
of other fishes. I only wish to note in passing the importance of the stage 
just described for the philogeny of the lower fishes. 

I am also not going to give detailed description of the later stages of 
development of the skull of the sterlet, because the modifications taking place in 
the neurocranium at the stage just described are easily interpreted without such 
a description; I shall only dwell on some peculiarities, which, as it seems to 
me, deserve closer attention. First, we have to note the mode of development 
of the cartilaginous rostrum. W. K. Parker, describing (1883) the advanced 
stages of development of the neurocranium of Acipenser, distinguishes in the 
rostrum the median longitudinal ventral process, or keel, which he designated 
by the term "intertrabecula”, and the lateral parts of the rostrum, designated 

1 Here I, certainly, in no way pretend to resolve the problem of the formation of the 


occipital region of the skull of the Chondrostei in philogeny; it is quite possible that also 
in its anterior part there may have been diplospondylous elements of the axial skeleton. 
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by him by the term “‘cornua trabecularum’’. One can hardly agree with this 
terminology and with the notions involved in it, these denominations naturally 
leading to the idea that in the skull of Acipenser (it would be more precise 
to say in the skull of the lower fishes in general, PARKER using these terms 
very freely) exists a more or less independent median part (intertrabecula) and 
that the ends of the trabecule give rise especially to the lateral parts of the 
rostrum. In reality, the development of that part of the skull does not give 
the least ground for such a nomenclature and for the notions it involves 
founded on the investigation of the higher vertebrates. 
We have already seen that the anterior ends of the trabecule fuse to- 
gether and form the anterior wall of the brain-case; out of this brain-case 
grows the rostrum (fig. V), as an 
impaired formation, represented at 
the outset by a mass of embryonal 
mesenchyme filling the anterior end 


of the snout; later, this formation 


begins to get chondrificated the 


process proceeding from the back 
forwards; thus, the cartilaginous 
rostrum is formed at stages some- 
Fig. VI. Transverse section through the What later than the one described. At 
rostrum of a very young larva of Acipen- very early stages of its development 
ser ruihenus. c.r., carina rostri; rost- 


rum; /¢./., lateral parts of the rostrum. the rostrum is short and has a 


blunt end, but later it grows very 
much in length. A transverse section through the anterior end of the body 
of a larva, more advanced than the one reconstructed on fig. 19 and 20, is 
represented on the text fig. V1; this section passes directly in front of the 
olfactory capsules, i.e. through the basis of the rostrum; we see that on the 
ventral side of the cartilaginous rostrum (c.r.) there is a long projection, 
representing the “‘intertrabecula” of W. K. PARKER (1883). The lateral parts 
of the cartilage represent, according to PARKER, the cornua trabecularum 
(r.l.). In the course of further development the so called intertrabecula grows 
in size. 

If we consider the sections lying further back we find that this median 
process extends into the orbit, that is to say, that it does not present a for- 
mation characteristic for the most anterior part of the head; thus, we see, that 
the processes of the rostral portion of the skull don’t represent independent 
formations, and that they have no direct relation to the cornua trabeculorum ; 
therefore, I am not going to designate them by the term of Parker, but | 
shall nominate the ventral keel of the rostrum carina rostri (fig. VI, c.r.), 


and its lateral parts — partes lateralis rostri (r./.). 
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As we have already mentioned, the stage just described is approaching 

the structure of the adult skull of the sterlet. The differences between this 
larval and adult skull, besides the shape of the rostrum which is much more 
blunt than in the adult sterlet, may be summed up as follows: 1. a small 
fontanelle is retained in the floor of the skull and 2. the roof of the skull in 
the region of the orbit is not yet formed. These peculiarities are to be seen 
fig. VII, illustrating a transverse section of the same series as that of 
fig. VI. We see here that the lateral walls of the brain-case (in the region 
developed from the alisphenoid cartilages) have much grown comparatively 


with the previous stages (comp. fig. 19, f.//), so that the passage of the 


O 


£m. 


Fig. VII. Transverse section through the middle of the eyes and the for. opticum of a 
very young larva of Acipenser ruthenus (from the same series as fig. VI). als., ali- 
sphenoid wall of the orbit; C., brain; f.m., fenestra cranii media; f. //., for. n. optici; 
oc., eye; p.b., proc. palatobasalis; s.or., supraorbital wall; tr. trabecule cranii. 
n. opticus has become very small. In the floor of the skull we see a small 
opening: that is all that remains of the large intertrabecular fontanelle (fig. 20, 
f.m.). On the other hand, the cartilaginous roof of the skull is far from being 
formed: in the orbital region we see that the skull is quite open from above. 
{nvestigating the whole series, I find that the anterior as well as the posterior 
parts of the cartilaginous roof of the skull are already developed, the brain 
being not quite covered by cartilage only in the orbital region of the skull, 
i.e. in the anterior part of the head, between the otic and the olfactory cap- 
sules ; in the otic and occipital regions the roof of the skull is well developed ; 
around the eyes there is the cartilaginous sclera. It is interesting, that at this 
comparatively very late stage of development the dorsal bones, which in the 


skull of the adult sterlet form such a solid armour, are very little developed. 
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Without dwelling on this stage of development, I will pass directly to the 
skull of the adult sterlet, represented on fig. V, VII and 21. The skull of the 
adult sterlet being well known (comp. W. K. Parker, 1883), I am not going 
to enter into its detailed description and shall only stop on some of its pecu- 
liarities, which, as it seems to me, deserve special notice, and which the authors 
studving these questions have not paid enough attention. 

Fig. 21 represents the skull of a rather large specimen of sterlet, from 
which the dermal bones have been removed, except the so-called vomer s. sub- 
rostrale mihi (sbr.) (A. N. SEwertzorr, 1926) and the parasphenoidem 
(pr.sph.) which have been left. Fig. VIII illustrates the median section through 


the head of a young sterlet. If we compare the general aspect of the skull 


Fig. VIII. Median section through the head of a young Acipenser ruthenus showing 
the well developed dermal bones of the head. c.M., cartilago Meckeli; pq., palatoqua- 
dratum; pr.sph., o. parasphenoideum; /¢., rostrum; sbr., o. subrostrale. 


of the adult sterlet (fig. 21) with that of a late larva (fig. 19 and 20), we 
shall see that the most important modification having taken place whilst the 


skull of the larva was converted into that of the adult animal consists 


in the fact that the whole cartilaginous skull has much grown in length, not 


all its parts having grown in the same proportion. Of course, | am speaking 


here of the modification of the relative size of the parts of the skull, the 
absolute size of all its parts having increased several times. The rostrum and 
the occipital region have much grown in length, the orbital region has grown 
less, and comparatively little have grown the otic and the olfactory capsules. 

The long and pointed rostrum (fig. 21 and VIII, &) forms the anterior 
part of the skull; its shape is clearly seen on fig. 21. The upper surface of 
the rostrum is flat-convex, on the lower (ventral) surface projects the keel 


continuing into the olfactory and orbital regions of the skull (fig. 21). From 
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below this keel is covered by the basirostral bones (bs.r.m.). As it is known, 


the continuation of the keel in the anterior part of the orbit is forming a pro- 
cess strongly projecting forward (fig. 21 and VIII, p.b.m.); the ends of two 
bones, namely the parasphenoideum and the subrostrale (fig. VIII, pr.sph. 
and sbr.) enter into it. 

The mode of formation of this median process of the floor of the roof 
(p.b.m., proc. basalis medialis) is shown on fig. IX, representing a frontal 
section through this region of 
the skull of a young sterlet of 
the same stage as the one re- 
presented on the fig. VIII. On 
this section the proc. basalis 
medialis (p.b.m.) is cut across 
horizontally, and we can dis- 
tinctly see that it represents a 
direct prolongation of the keel 
of the rostrum (c¢.7.). On both 
sides of it lie the lateral basal 
processes, proc. basalis lateralis 
(p.b.1.), described by us at the 
preceeding stages, and between 
them and the keel of the rost- 
rum runs the r. palatini facials 
(VII p.); thus, it is quite 
evident, that the proc. basalis 


lateralis does not participate in Fig. ge Frontal section through the floor of the 
skull of a young Acipenser ruthenus at the 
same stage as that of fig. VIII. br.m., o 
outgrowth. The outgrowth basirostrale mediale; br.L., o. basirostrale late- 
rale; c.’., carina rostri; p.ant., proc. antorbitalis; 
pr.sph., os parasphenoideum; /q., palatoqua 
projections of the floor of. the dratum; r.l., lateral parts of the rostrum; V// p., 
r. palatinus n. facialis. 


the formation of that median 
itself is formed by paired 


skull which, as is shown on 
section fig. IX, encircle the anterior end of the parasphenoid bone (pr.sp/.. ) 
from the left and from the right and fuse together under it (comp. fig. VIII.) 

Behind the rostral region is the olfactory region of the skull. We see the 
openings ot the olfactory capsules’ lying on both sides of the brain-case so 
that the anterior part of the brain is situated between teem: owing to this 
the septum nasale is not formed; the olfactory openings are directed dorso- 
laterally. The olfactory pit is separated from the cavity of the orbit by a com- 
paratively thin cartilaginous wall, its upper edge forming the proc. przorbitalis 

' Strictly speaking, it is not quite correct to mention here the olfactory capsules, 
seeing that the walls of the olfactory pits in the skull are not formed as independent 


formations, as for instance in the Cyclostomes, but develop by the growing out of the 
trabecular region of the skull. 
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(p.pr.o.), its lower edge, strongly projecting laterally and backwards, re- 
presents ‘the proc. antorbitalis (/.ant.o.). Comparing fig. 19 and 21 we see 
that in the adult animal the orbital region has grown in length; its limits are 
determined by the position of the proc. preorbitalis and antorbitalis in front 
and by the-proc. postorbitalis (~.p.or.) and the anterior opening of the 
can. v. jugularis (c.v.j.) at the back; we see that the openings for the passage 
of the nerves and vessels (comp. fig. 19 and 21) have become very small, 
as compared to larval skull, and, on the contrary, the proc. basalis lateralis 
(p.b./.) is developed, and represents a large process strongly projecting under 
the point of exit of the optic nerve (f. //, comp. fig. IX). 

The otic capsule itself (fig. 20, c.au.) is relatively very short; its posterior 
wall is determined by the point of exit of the n. vagus (f. X): it has remained 
behind in its development comparatively to other parts of the skull. 

Finally, the occipital region of the skull represents a relatively very large 
and very long part ot the neurocranium of the sterlet; it may be divided into 
two parts: the anterior one, which does not show evident traces of its for- 
mation by the fusing of the vertebral arches, and the posterior one, where 
this formation is easely recognized. The anterior part of the occipital region 
begins immediately behind the for. n. vag. (fig. 21, f. X). Here we must note 
a strong development of both processi occipitalis medialis (/. oc.m.) and late- 
ralis (p.oc.l.) representing, as we have seen, outgrowthes of the posterior 
wall of the otic capsule. The posterior limit of this part is determined by the 
position of the posterior margin of the median occipital process (/.0c.m.), 
behind which lie the fused neural arches of the vertebral column (a.0¢., 3); 
the first of these arches corresponds to the anterior rib of the body of the 
sterlet, the third — to the first free processes spinosus (/.sp.). The cartila- 
ginous tissue encircles the notochord in the occipital region, not only from 
above, but also from the sides; in the posterior part of this region not only 
the neural but also the hemal arches (proc. transversi) are fused with the skull 
being articulated to the latter. 

The median section (fig. VII1) helps to complete our notion about the 
skull of the sterlet. Here we see, first that the roof of the skull, being in- 
complete at the stage represented on fig. 19 and 20, is entirely formed and 
the brain surrounded from all sides by cartilaginous walls of the brain-case ; 
the gap in the floor of the skull (intertrabecular fontanelle, fig. V, fm.) 1s 
also closed, so that in the skull of the adult sterlet there are no openings 
(except for the exit of the nerves and of the vessels): this is an important 
fact from the morphological point of view. The curves of the floor of the 
neurocranium (fig. VIII) are preserved, the posterior one being convex dorsal- 


wards and the anterior one ventralwards (comp. fig. V); in spite of the 


iengthening of the skull they are quite distinctly seen. In the interior of the 


skull we see the dorsum ephippii (fig. VIII, d.ep.), known to us from previous 
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stages. Above it and somewhat anterior to it two outgrowthes arise from the 


lateral walls of the skull, namely from the cartilaginous walls limiting the 
for. n.n. trigemini and facialis (fig. 20, *); these outgrowthes fuse together 


forming in the interior skull of the young sterlet an intercranial cartilaginous 
bridge (fig. VIII, d.ep.,); in the adult animals this cartilaginous bridge is 
fused with the primary dorsum ephippii (fig. VIII, d.ep.), thus forming the 
so-called sella turcica of the adult fish. 

[ shall close here the description of the development of the neurocranium 
ot Acipenser ruthenus. I shall delay drowing a comparison between the results 
arrived at in this investigation and our notions about other lower fishes until 


we gain a knowledge of the development of the visceral skeleton of the sterlet. 


THE DEVELOPMENT OF THE VISCERAL SKELETON AND OF 
THE VISCERAL MUSCLES OF ACIPENSER RUTHENUS. 


The development of the visceral skeleton of the sterlet was investigated 
in the above-mentioned works of SALENSKy (1878—1880) and of PARKER 
(1883). SALENSKY speaks very briefly of the visceral muscles of the sterlet. 
But we find some rather fragmentary data about that subject in the work 
of OstrouMoFF (1906). This author subdivides the visceral musculature of 
the sterlet into three portions: the dorsal, the ventral and the lateral or median 
one, the rudiments of these portions being from the first connected with each 
other and becoming divided only in the course of further development. At the 
stage of hatching there are to be seen in the mandibular arch the first rudi- 
ments of three muscles: m.m. protractor hyomandibularis, m. adductor mandi- 
bulz and m. submaxillaris, connected with each other. Besides these muscles, 
the sterlet has, as we know, three other m.m. adductores and four m.m. inter- 
branchiales belonging to the anterior branchial arches. As to the hyoid arch, 
we may establish there the connection between the m. protractor hyomandibu- 
laris and the m. opercularis on one side and the m. subhyoideus on the 
other. “‘In the region of the five branchial arches the m.m. interarcuales ven- 
trales are differentiated from the deep layers of the ventral portion while the 
m.m. levatores arcuum branchialium arise from the dorsal layers of the same 
portion.” The rudiment of the m. trapezii also appears in the dorsal portion. 
We do not find in the work of Ostroumorr either the descriptions of the 
relation of these muscles to the elements of the visceral skeleton, or any com- 
parision with the visceral muscles of other fishes; thus, it is very difficult on 
the ground of his work to come to any conclusions as to the morphological 
significance of the muscular rudiments described by him. 

My own observations on the development of the muscles in the sterlet 


only partly confirm the above-mentioned results of OstroumorF. I do not find 
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any continuous rudiment of the visceral muscles mentioned by him, seeing 
that at the stages when the gill clefts are not yet formed and there exists 
only an unsegmented lateral mesodermal plate, we cannot consider this plate 
as a first rudiment of the musculature alone, a whole series of other organs 
of the gill region being formed out of it; besides, when the entodermal folds 
have been formed and when, having grown, they reach the ectoderm (in the 
sterlet this takes place at comparatively early stages of development), the 
mesodermal plate is found to be divided into separate mesodermal arches, 
separated from each other by entodermal folds — first rudiments of the gill 
clefts. We can speak of the muscular rudiments proper only at such stages, 
when an external layer is differentiated from the entire mass of the mesoderm 
of each given visceral arch; this layer corresponds to the muscular rudiment 
(*“‘Muskelschlauch” of the german authors) of the Selachians and is distinct 
from the mass of embryonal mesenchyme out of which developes the skeletal 
(cartilaginous) gill arch. 

Fig. 22 represents the first rudiments of the visceral muscles of the 
embryo of the sterlet at a stage, when the skeleton of the visceral arches has 
not yet appeared, i.e. when it is represented only by the accumulation of 
embryonal mesenchyme with contours so vague, that they cannot be outlined 
on the reconstruction. In order to make the position of these muscular rudi- 
ments clear to the reader I have drawn on the same reconstruction the visceral 
nerves and the chief arterial vessels in the embryo’s head, as well as the con- 
tours of the eyes and of the auditory vesicle. 

Directly behind the eye (oc.) we see the large ganglion of the trigeminus 
(G. V) with its three branches, namely r. ophtalmicus (V,), r. maxillaris (V.,) 
and r. mandibularis (V,). Behind the n. trigeminus lies the large and complex 
ganglion of the n. acustico-facialis (G.VJ/) which gives rise to following 
branches: the r. ophtalmicus superficialis facialis (V//,), the r. buccalis (V//,) 


directed to the front, the r. palatinus (V//,) lying deeper inwards and running 


medially to the first rudiment of the mandibular muscles towards the anterior 


ventral part of the snout and the tr. hyomandibularis (V// hm.) passing back- 
wards medially to the rudiment of the hyoid muscles (\/.H.). This nerve runs 
above the spiracular visceral cleft and, making a curve, enters the hyoid arch. 
Medially to the rudiment of the muscles of the first gill arch we see the 
ganglion of the n. glossopharyngei (G./X) and behind it, ventrocaudally to 
the auditory vesicle (au.), we see the g.n. vagi (G. X). 

The position of the primitive branchial aortic arches and their relations 
to the muscular rudiments are distinetly seen on the figure; we have to point 
out that between the mandibular and the hyoid aortic arches there is a well 
developed vessel commissure. 

The first rudiments of the visceral musculature lie externally (laterally) 


to the primary branchial aortic arches. The rudiments of the visceral muscles 
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of the head consist at this stage of densely packed cells of mesenchymatous 
character not yet converted into embryonal muscular fibres: in the anterior 
rudiments this transformation is beginning: the cells become elongated and 
come to be parallel to each other. The original shape of the first rudiment 
of the mandibular muscles (M/.Md.’(p.h.), M.Md."(A.m.), M.Md.) is clearly 
shown on the reconstruction fig. 22; we see, moreover, that ventrally this rudi- 
ment is connected with the first rudiment of the hyoid muscles (M.H.) 
(OstTROUMOFF, 1906). In the rudiment of the mandibular muscles three por- 
tions are discernable: the dorso-caudal portion (M.Md.’(p.h.)), the rostro- 
median portion (/.Md.”’), which for briefness sake we shall designate as the 
rostral one, and the ventro-lateral portion (M.Md.”(A.m.)). The dorsal 
portion of the rudiment of the mandibular musculature lies directly behind 
the ganglion of the n. trigeminus (/) and in front of it issues the r. mandibu- 
laris trigemini (V,), which runs in the ventral direction externally from the 
mid-ventral portion of the mandibular rudiment (/.Md.’”). Above the dorsal 
portion of the mandibular muscles there is to be found a part of the ganglion 
of the facial nerve (G. VJ) from which part the r.r. ophtalmicus superficialis 
facialis (VJ/,) and buccalis (V//,), and behind and medially to it is the gang- 
lion of the tr. hyomandibularis facialis (V// hm.). The dorsal portion of the 
rudiment of the mandibular muscles has a rounded form; its thickness is 
considerable. Ventrally it is immediately connected with the chief ventro- 
rostral part of the rudiment of the mandibular muscles (/.Md.’, M.Md.”), 
and in the point of connection of both portions, the dorsal and the ventro- 
rostral one, it looks like a comparatively thin stalk (fig. 22, *). In the lower 
(M.Md.”, M.Md.’”) part of the rudiment of the mandibular muscles we can 
distinguish two portions, namely the ventral, or more precisely the ventro- 
lateral one (M.Md."(A.m.)) which dorsally continues into the just mentioned 
dorsal portion and is connected ventrally with the first rudiment of the hyoid 
muscles (M.H.,) presenting a rather thick band transverse to the axis of the 
body. The rostral, or more strictly rostro-median (/.Md.’’) portion of the 
embryonal mandibular muscles starts in the rostral direction from the dorsal 
part of the just described ventro-lateral portion presenting a rather massive 
outgrowth (W/.Md.’”) running forward and at the same time curving medially 
to the median plane of the body of the larva. In order to prevent any mis- 
conception let us note, that all these three portions undoubtedly represent parts 
of the same rudiment, i.e. of the muscular mandibular arch, and their belong- 
ing to this arch? is made quite evident by the position of the rudiment and 
its relation to the neighbouring organs (vessels, ganglions etc., fig. 22) and 
also from the innervation of the rudiment by the branches of the n. trigemini. 

1 | emphasize that these muscles belong to the mandibular region and not to the 


arches lying behind. Further on we shall see that, probably, some part of this muscular 
rudiment represented primarely the premandibular musculature. 
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The shape and the position of the rudiment of the muscles of the hyoid 


arch (fig. 22, //.H.,) are distinctly seen on the reconstruction: it lies approxi- 
matively parallel to the primary aortic arch and ventrally it continues into the 
rudiment of the mandibular muscles. The dorsal end of this rudiment is 
situated externally from the auditory vesicle; the tr. hyomandibularis 
(VII hm.) runs medially to it. This dorsal end of the rudiment of the hyoid 
muscles is much thickened, and 
gradually it continues into the 
median, very thin, part of the 
rudiment. The ventral end of 
the rudiment (W/.H.,) is also 
thickened. The ventral portion 
of the hyoid and mandibular 
muscles is not discernible on 
the sagittal sections, from which 
the reconstruction (fig. 22) 
was obtained, and in order to 
realize its position, we must 
use transverse sections. We 
must also note that this part of 
the rudiment of the visceral 
muscles, i.e. the ventral com- 
mon part of the rudiments of 


the hyoid and = mandibular 
Fig. X. Transverse section through a very young ‘ 
larva of Acipenser ruthenus at a stage when 
even the mesenchymatic ebauches of the skele- united at the middle line: it is 
ton of the head have not yet appeared. The sec- : “ 
tion passes through the middle of the auditory the common rudiment of the 
vesicule and the first branchial arch. 4@.a0.1, 
primary aortic arch of the first branchiomere; 
au., auditory vesicule; ch., notochord; M.br.1’., belonging to the system of 
dorsal portion of the first mesenchymatic rudi- 
ment of the visceral muscles of the first bran- 
chial arch; M.br.1.’, ventral portion of this Behind the rudiment of 

rudiment. 


muscles, represents two plates 


superficial branchial muscles 
m.m. constrictores. 


the hyoid muscles we see on 
the reconstruction (fig. 22) the ebauche of the muscles of the first branchial 
arch which, as well as the rudiment of the hyoid and mandibular muscles, 
lies exteriorly from the primary aortic arch of the given branchiomere. 

The shape of that rudiment is generally the same as that of the hyoid 
muscles, i.e. its upper and lower ends are thickened, the middle part appear- 
ing comparatively thin (fig. 22, M.br.1). The ventral end of this rudiment 
is not united at this stage with the common muscular ebauche of the mandi- 
bular and hyoid arches. The structure of this rudiment and its relation to the 


neighbouring organs are better seen on transverse sections: for instance, the 
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text figure X clearly shows the thickened ends of the muscular rudiment of 
the first gill arch (.br. 1\—M.br. 1,) and its comparatively thin middle part ; 
the position of this muscular rudiment in relation to the primary aortic arch 
is equally well seen. At this relatively early stage of development the muscular 
rudiments of the following visceral arches (the 2-d, the 3-d and so on) are not 
differentiated enough to be shown on the reconstruction. 
The position of the ventral 
portion of the first rudiment of 
the mandibular and hyoid muscles 
is also shown on text fig. XI and 
XII, illustrating two transverse 
sections through the embryo of 
the sterlet at a stage somewhat 
later than that of the fig. 22. The 
section represented on fig. XI 
passes through the primary aortic 
arch of the mandibular bran- 
chiomere (@.ao.): we see that the 
ventral portion of the rudiment of 
the mandibular and hyoid muscles 
of each side of the body lies im- 
mediately under the epidermis 
and externally (ventrally) to the 
primary aortic arch; the rudi- v.M{(Cn) 
ments of the right and of the | | | 
Fig. XI. Transverse section through the head 


of somewhat more advanced larva of Aci- 
middle line (fig. X1, v.M.(Cn.)). penser ruthenus than that of the recon- 
struction of fig. 22. The section passes 

On the section of fig. XII through the anterior part of the auditory 
passing through the hyoid region vesicule. au. auditory vesicule; 4.a0., primary 
¥ visceral aortic arch; ch., notochord; o.v., wall 
of the buccal cavity; v.M..(Cn.)., ventral end 
of these ventral muscles (v.M. of the first rudiment of mandibular and 
hyoid muscles (comp. reconstruction fig. 22). 


left side do not yet join at the 


of the same embryo the rudiment 


(Cn.)) continues dorsally into the 
muscles of the hyoid visceral arch (M.H.’). Ventrally the rudiments of 
the left and of the right side are wide apart, the heart lying between them. 

A later stage of the development of the visceral muscles and skeleton is 
represented on the reconstruction fig. 23. The disposition of the nerves at this 
stage, approximating the one just described, is on the whole the same as at 
the previous stage, and I am not going to dwell on it: on the reconstruction 
fig. 23 we see the same chief branches of the n. trigeminus (V,, V,, V3), 
faciali acusticus (V//I,, VII,, VII,, Vil hm.), glossopharyngeus (/X) and 
vagus (X.), as on the reconstruction fig. 22. As to the rudiments of visceral 


muscles, they have undergone considerable modifications, which consist partly 
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in the appearance of new rudiments, partly in the alteration and segmentation 
of the known muscular rudiments. 

We see the first appearance of the anterior visceral arches, namely of 
the mandibular (pg. + c.M.), hyoid (a.h.) and first gill arches (a.br. 1). At 
this stage the mesenchymatous trabecule (fr.) have already been formed, and 

‘ir relation to the notochord (ch.) is distinctly seen. This relation being 
important for the comparison 
of the cartilaginous ganoids 
with other fishes, I shall dwell 
on it. As we know, the trabe- 
cule cranii at early stages of 
development, when they still 
consist of mesenchyme, repre- 
sent two curved plates lying 
under the infundibular portion 
of the brain and connected 
with the anterior ends of the 
parachordals not yet chondri- 
ficated.1 Externally and ven- 
trally from the trabecule we 
see on each side of the head a 
sharply curved small skeletal 
arch, consisting at this stage of 
dense embryonal mesenchyme 

ot ; without any trace of chondrifi- 
[Transverse section of the same series Vl 
fig. XI but passing somewhat more Cation (Tig. 23, Pq. Cul. ) 
through the ebauche of hyoid muscles. jt js the first rudiment of the 

, primary visceral aortic arch; au., auditory 
vesicule; ch., notochord; M.H’, first rudiment 
of the hyoid muscles; h., the rudimentary tinguish in it two portions, 

wall of the buccal cavity; v.M 
ventral end of the same muscle rudi- 


ntinued into the rudiment of mandibular the ventral (c.M.) one: the 


muscles 


mandibular arch and we dis- 
namely the dorsal (/y.) and 


first corresponds to the palato- 


quadrate, the second to the Meckel’s cartilage of the adult animal. These 


two portions are not separated, so that the whole arch represents one con- 
tinuous formation. 

As to the shape of the mandibular arch at this very early stage, it is 
sharply curved, as can be seen on fig. 23, and represents a true arch; besides 
the curve seen on the figure, the dorsal and the ventral ends of the mandi- 
bular arch are also curved in the medial direction, as it is seen on fig. XIII, 
representing a frontal section through the mandibular arch at the same stage. 
Here we see the shape of both the dorsal portions of the mandibular arches, 


1 The polar cartilages are not yet formed at this stage. 


36 


228 

| 


AS 229 
HEAD SKELETON AND MUSCLES OF ACIPENSER RUTHENUS 


consisting at this stage of rather dense tissue, where no traces of chondrifi- 
cation have yet appeared. 

The division of each arch into an independent palatoquadrate and Meckel’s 
cartilage has not yet been effected. Each rudiment of the palatoquadrate carti- 
lage has a curve in the shape of the letter S (fig. XIII, pg., pg.,), the rostral 
ends of both rudiments being directed towards each other, i.e. to the mid line 
of the body. In the posterior (caudal) flexure of the rudiment of each palato- 
quadrate cartilage lies the rudiment of the mandibular muscle, namely its 
anterior outgrowth, which on the reconstructions fig. 22 and 23 we designated 
by M.Md.’””, Externally to 
this muscle rudiment we 
see the mandibular branch 
of the trigeminus (l’,). As 
we have already mentioned, 
the ventral ends of the 
mandibular arch are direc- 
ted towards each other, just 
as well as the dorsal ends. 

Of interest is the position of 

the mandibular arch in rela- 

tion to the trabecule (fig. 

23, pg. +c.M.,tr.); we see 

that the dorsal end of each 

mandibular arch lies, at this Fig. XIII. Frontal section through the palatoquadra- 

very early stages, ventrally tum f a larva of Acipenser ruthenus at the same 
~ stage as that of the reconstruction fig. 23. 

and laterally to the median anterior outgrowth of the first rudiment of the man- 

part of the trabeculae of the dibular V3., 

given side. 

The dorsal end of the rudiment of the hyoid arch (fig. 23, a.h.) is situated 
immediately behind the external part of the spiracular visceral cleft (sp.) 
which at this stage does not open to the exterior. As to the rudiment of the 
hyoid arch, it consists here of dense mesenchyme also having the shape of 
the letter S; as we see on fig. 23, its dorsal end does not reach the auditory 
vesicle, so that at this stage the hyomandibular branch of the Facial (V// hm.) 
runs dorsally to it. The ventral end of the rudiment of the hyoid arch ts curved 
back- and inwards (in the last mentioned direction rather sharply). The 
position of the commissure (fig. 23, cm.h., comp. fig. 22) between the hyoid 
and mandibular aortic arches must also be noted. The rudiment of the first 
branchial arch at this stage is little developed and its limits are not definite 
(fig. 23, a.br. 1); we see, that its dorsal end is much inclined backwards. 
Hence the ventral end of the first branchial arch is directed rostro-medially. 


Thus we see that the hyoid and the mandibular arches of Acipenser 
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ruthenus appear in development as continuous, unsegmented formations; | 
call the attention of the reader to their position and shape very characteristic 
at these early stages and very much recalling the early stages of the selachoid 
fishes. 

The rudiment of the mandibular muscles (fig. 23, M.Md.”(A.m.), 


M.Md.”, M.Md.’(p+h.)) has not undergone considerable modifications in com- 


parison with the previous stage: we find in it the same portions, namely the 


ventro-lateral (1/.Md.”(A.m.)), the rostro-median (M.Md.’”) and the dorsal 
one (M.Md.’); it is interesting that the dorsal portion begins at this stage 
to be separated from the ventral one: the stalk of the embryonal tissue (*) 
connecting these two portions has become thinner and consists of a looser tissue 
than at the previous stage. The shape of the rudiment has also altered: it 


appears now more elongated horizontally than at the previous stage (comp. 


fig. 23 and 22). The mandibular arch (pq. + c.M.) lies medially to the ventral 
portion of the rudiment described, so that its anterior dorsal and ventral ends 
directed frontally are protruding from beyond it (fig. 23); the rostro-median 
portion of the rudiment (M@.Md.”’) is sharply curved medially and lies over 
the medial end of the palatoquadrate. The position of the r. mandibularis 
n. trigemini (V,) is the same as at the previous stage; from the ganglion of 
this nerve arises now a thin branch supplying the dorsal portion of the muscle 
rudiment (M.Md.”). 

The rudiment of the muscles of the hyoid arch (fig. 22, W.H.’(R.h.), 
M.H.,) at this stage (fig. 23) has become divided into two parts: the dorsal 
(M.H.’) and the ventral one (M.H.(cn.)); the median part of that rudiment 
consist of diffuse mesenchyme. The dorsal part (1/.H.’) lies somewhat behind 
the rudiment of the upper end of the hyoid arch; the ventral (/.H.(cn.)) 
adhers to the lower end of this arch. The muscular rudiment of the first 
branchial arch (fig. 22, M.br.1) has similarly become divided in two parts: 
the dorsal (fig. 23, M.br/ 1’(1.b.,)), and the ventral one (M.br.’(1.a.v.,)). Their 
position is clearly seen on the reconstruction. Two similar muscular rudi- 
ments, the dorsal (fig. 23, M.br. 2’(1.b.,)) and the ventral one (fig. 23, 
M.br. 2(1.a.v.,)) correspond to the second branchial arch and represent the 
embryonal muscles of this branchiomere. 

From their position and from their relation to the visceral arches and 
nerves, we can already at this stage interpret the morphology of the above 
described rudiments of visceral muscles. The ventro-lateral part of the mandi- 
bular muscular rudiment (fig. 23, M@.Md.”(A.m.)) lying between the upper 
and the lower jaws (more precisely between the palatoquadrate and the 
Meckel’s cartilage of the as yet unsegmented mandibular arch) evidently re- 
presents the rudiment of the m. adductor mandibulz: at somewhat later stages 
we shall see, in fact, that this muscle is developed from that precise part of 


the rudiment; this even at present gives us the right to designate it by that 
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term. The dorsal portion of the rudiment of the mandibular musculature 
(M.Md.’(p.h.)) begins at this stage to be separated from the ventro-lateral 
portion and represents the part out of which in the course of further develop- 
ment the m. protractor hyomandibularis is formed. The anterior part of the 
rudiment of the mandibular muscles (fig. 23, M.Md.’”’) represents the 
m. adductor symphysialis (A. LutHer, 1913) of the adult fish. 

As to the rudiment of the hyoid arch, we have seen that it is already 
differentiated in two parts: the dorsal and the ventral one; the first (fig. 23, 
M.H.’) represents the rudiment of m. retractor hyomandibularis and m. oper- 
cularis ; out of the second is formed the ventral m. constrictor of the sterlet. 
Out of the dorsal portions of the two muscular rudiments of the first and 
second branchial arches just described (fig. 23, M.br. 1, M.br. 2) develop the 
m.m. levatores arcuum branchialium and the m. trapezius; out of the ventral 
portions — the m.m. interarcuales ventrales (VETTER) of the corresponding 
arches. Let us note that at this early stage of development we can interpret 
the morphology of the given muscles only from their position and _ their 
further development, the rudiments of the muscles being not connected with 
the skeleton and perfectly independent at this stage. 

Without dwelling any long on this stage when the differentiation of diffe- 
rent rudiments of the visceral skeleton and muscles only begins, I shall pass 
to the description of a somewhat later stage, when this differentiation is much 
more clearly pronounced. We see on fig. 24 the reconstruction from sagittal 
sections of the head of a somewhat more advanced larva of Acipenser ruthe- 
nus; in order to give a more complete idea of the mutual relations of the 
organs I have also represented the brain. The position of the olfactory pit 
(N.), of the eye (oc.) and of the auditory vesicle (au.) and their relations 
to the parts of the brain are clearly seen on the figure, and I am not going 
to dwell on them. The disposition of the chief branches of the head nerves 
is the same as at the previous stage, but the nerves themselves have become 
relatively thinner and have grown in length; now the r. lateralis of n. vagi is 
clearly seen. 

The mandibular arch has on the whole the same position as on fig. 23, 
but the process of chondrification has begun in it, wherefore it is divided into 
two components, namely into the dorsal palatoquadratum (/g.) and into the 
cartilago Meckeli (c.M.). The shape of both portions is seen on the figure: 
the rostral ends of both these cartilages are sharply curved inwards (medially). 
The chondrification of the palatoquadrate and of the Meckel’s cartilage has 
only just begun, so that a small quantity of intercellular substance is found 
between the cells; at the point where the articulation of these two parts of the 
mandibular arch will be formed a boundary is clearly recognizable owing to 
the layer of dense mesenchyme without any trace of intercellular substance. 
Above this spot there is a large projection of the posterior end of the palato- 
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quadrate directed laterally: it encircles the rudiment of the m. adductor mandi- 


bule (1/.Md.”(A.m.)) from behind. The median ends of the palatoquadrate 
and Meckel’s cartilages of the right and of the left side are not yet connected 
with each other. 

The hyoid arch at this stage has considerably grown in length, and the 
formation of the prochondrai tissue has only just begun in it. It is interesting 
to note that the chondrification has begun and is clearly pronounced only in 
the dorsal and ventral portions of the arch (in the regions ot what is to be 
hyomandibulare and ceratohyale), whilst we find a younger tissue without 
any traces of chondrification in the median part of the arch, that is in the 
region of the curve directed rostralwards and lying opposite to the future 
articulation of the palatoquadratum to the Meckel’s cartilage and corresponding 
to the symplecticum + stylohyale. The upper end of the hyoid arch, 1.e. the 
dorsai end of the hyomandibulare adhers now to the lower surface of the otic 
capsule, and the tr. hyomandibularis n. facialis (V/I hm.), which at the pre- 
vious stage ran dorsally from the end of the hyoid arch (fig. 23), now runs 
medially to the articulation of the hyoid arch to the otic capsule; in other 
words, it takes position typical for the Osteichtyes. The ventral end of the 
hyoid arch is curved medially. 

The position of the posterior margin of the fold of the skin representing 


1 
} 


the operculum is shown on the figure by the line Of. The process of chondri- 
fication has not yet begun in the I-st and 2-nd branchial arches, and they re- 
present here two curved mesenchymatous small rods, their ventral ends being 
directed medially and rostrally. These rudiments, by their position, correspond 
to the ceratobranchialia of the 1I-st and 2-nd arches. 

The muscular rudiments have at this stage undergone considerable modi- 
fications: the rudiment of the protractor hyomandibularis (/.Md.’(p.h.)) has 
become entirely separated from the mandibular muscles and has the shape 
of a triangle with rounded ends; by its lower angle it adheres to the middle 
part of the hyoid arch, by its upper margin — to the otic capsule. The spiracle 
lies, as at the previous stages, between the protractor hyomandibularis and 
the dorsal end of the hyoid arch. The first rudiment of the mandibular 
muscles themselves (M.Md."(A.m.), M.Md/”) has on the whole the same 
shape as at the previous stage, but histologically the differentiation has con- 
siderably progressed. The portion /.Md.’” has markedly grown in length, but 
it is not very apparent on the reconstruction this portion being curved, as well 
as the end of the palatoquadrate, in the median direction. 

The rudiment of the mandibular muscles (/.Md.”) ventrally continues 
into the rudiment of the hyoid muscles (fig. 22, 23 and 24, M.H.) which lies 
externally to the ventral end of the hyoid arch and represents the rudiment 
of the ventral m. constrictor. As to the dorsal portion of the rudiment of the 


muscular hyoid branchiomere (fig. 24, A7.H.’(R.h. .)), as can be seen on 
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the reconstruction, it begins to divide into two portions, the anterior and the 
posterior one: the first represents the rudiment of the future m. retractor 
hyomandibularis, the second that of the future m. opercularis. The rudiments 
of the muscles of the 1-st gill arch have been little modified comparatively to 
the previous stage; the position and shape of the rudiments of m. levator 
branchialis 1 (fig. 24, M.br. 1) and interarcuales ventralis 1 (1.a.v.,) have also 
undergone small changes. Further back we see the rudiments of the m.m, inter- 
arcuales ventrales 2 and 3 (M.br."(i.a.v.,), M.br/”(i.a.v.,). On the recon- 
struction fig. 23 we saw behind the dorsal portion of the musculature of the 
first branchial arch another muscular rudiment very similar to it (/.br. 2—4) ; 
at the stage described the shape of this rudiment has very much changed: it 
has grown broader and become divided from the ventral side into three 
portions; we have before us the commone, as yet undivided, rudiment of the 
m.m. levatores branchiales of the posterior branchial arches and of the m. tra- 
pezius (M.br. 2—5 + tp.). 

We see that at the present stage the development of visceral muscles has 
considerably progressed, so that in the different muscular rudiments we can 
identify the greater part of the muscles of the adult animal; this, certainly, 
chiefly refers to the anterior portion of the visceral musculature, the develop- 
ment of the muscles, as well as of the other organs of this region, progressing 
in the rostro-caudal direction. In the posterior portion of the branchial region 
some muscles are represented by one common rudiment in which the seg- 
mentation has just begun (m.m. levatores arcuum branchialium 2—5, m. tra- 
pezius) ; other muscles are not yet differentiated at all (the posterior m.m. in- 
terarcuales ventrales). The differentiation of the visceral skeleton remains 
on the whole behind the differentiation of the musculature: the posterior 
visceral arches have not yet appeared at all, and only the mandibular arch 
is subdivided into typical portions ; in the hyoid arch the segmentation is hardly 
marked by the peculiar shape of the arch and by its curves; only the medial 
portions of the branchial arches have appeared, those which, by their position, 
correspond to the ceratobranchialia, their dorsal and ventral elements not being 
yet developed at all. 

On the reconstruction fig. 25, also obtained from sagittal sections, we see 
the further development of the visceral skeleton and of the visceral muscles. 
Although many features characteristic for the adult animal are not yet deve- 
loped, the general form of the palatoquadrate and Meckel’s cartilages (/q., 
c.M.) are nearer to what we find in the adult sterlet than at the previous stage. 

As a supplement to the reconstruction fig. 25 we can use the recon- 
struction fig. 26 obtained from frontal sections and representing the visceral 
skeleton of a larva of the sterlet viewed from the ventral side at a very 
approaching stage. 

Comparing these two figures, we recognize the S-like curve of the palato- 
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quadratum characteristic of the Chondrostei and the similar, though less mar- 
kedly pronounced, curve of the Meckel’s cartilage (fig. 26). The medial ends 
of the palatoquadrates (fig. 26) are not yet connected, and the impaired carti- 
laginous plate between them characteristic for the adult fish is not yet formed. 
It is very interesting that the median (rostral) ends of the right and left 
lower jaw (Meckel’s cartilages, fig. 26, c.M@.) are connected with each other 
by a piece of prochondral tissue which sharply differs from the cartilage of 
the arch itself, a boundary being between them easily drawn; the shape of 


that formation (*.) is seen on the fig. 26. I do not discuss here the inter- 


pretation of this formation, but shall point out that, by its position and shape, 


it slightly recalls the basibranchialia (copulz) of the branchial arches. At this 
stage the palatoquadrate becomes quite separated from the Meckel’s cartilage. 

The hyoid arch at this stage is formed by prochondral tissue ; the different 
parts into which it will be divided during its further development are marked 
by the presence of a tissue with more advanced chondrification; the middle 
portion of the arch, i.e. the region of symplecticum and stylohyale (sy., st.h.) 
is represented here by a younger, i.e. not yet differentiated tissue. As it is 
shown on fig. 25, the arch itself is sharply curved, and these curves help us 
to interpret the position of the different portions of this arch, although at 
this stage, as at the previous one, the hyoid arch is not yet segmented and 
represents one small continuous prochondral arch. 

The dorsal portion of this arch (fig. 25, hm.), between the point of arti- 
culation with the otic capsule and the ventral end of the m. protractor hyo- 
mandibulares (/.h.) attached to it, represents the portion corresponding to the 
hyomandibulare (hyomandibulare dorsale); here the chondrification has al- 
ready begun. The next portion of the arch, situated between the ventral end 
of the m. protractor hyomandibularis (fig. 25, p.4.) and the curve lying ven- 
trally to the artery commissure, between the anterior and posterior vessels of 
the hyoid arch (cm.h.), represents the portion corresponding to the symplecti- 
cum (sy.) of the adult fish; at this stage there is no boundary between it and 
the hyomandibulare (/im.), and these two portions are directly continued one 
into the other. In the ventral end of the symplecticum directed towards the 
mandibular arch we find a more differentiated portion of the tissue, where 
the cells are not so densely packed and the intercellular substance begins to 
be formed between them; this portion is represented on the fig. 25 by a dotted 
line. As we can see on the figure, its upper limit lies lower than the future 
boundary between the hyomandibulare and the symplecticum. If we admit that 
we have here the centrum of chondrification of the lower portion of the hyo- 
mandibulare (-symplecticum s. hyomandibulare ventrale), we must also 
acknowledge that these two portions at an early stage of differentiation are con- 
tinuously connected with each other by a portion of a somewhat younger pro- 


chondral tissue, and that we don’t find any precise limit between them. 
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Further back lies the part of the median portion of the hyoid arch directed 
ventrocaudally (fig. 25, st.hy.) ; it corresponds to the future stylohyale and is 
also represented by a younger prochondral tissue; we can draw a pretty sharp 
limit between this portion and the symplecticum (sy.) on the ground of its 
histological structure and the disposition of the bars of the prochondral tissue. 
In the portion of the hyoid arch lying still further ventrally (fig. 25, cr.h.) 
and corresponding to the ceratohyale of the adult fish, we find a later stage 
of development of the prochondral tissue. This portion is not well seen on the 
reconstruction from sagittal sections, because of the curve of the arch, but 


on the reconstruction fig. 26 it is seen better. We find (fig. 26) in the dorsal 


part of the hyoid arch the hyomandibulare (hm.), the median part of 


the arch formed by young prochondral tissue and the ceratohyale (cr.h.) also 
consisting of a young cartilage. Ventromedially to the ceratohyale we see the 
hypohyale (hp.h.) ; the connection between the small hypohyalia and the cerato- 
hyalia is quite distinct. Thus, owing to the presence of the centres of chondri- 
fication we can distinguish in the prochondral hyoid arch the following por- 
tions: in the dorsal part — the hyomandibulare, in the median one — the 
symplecticum, in the ventral one — the ceratohyale and the hypohyale. 

At the previous stage the part of the first branchial arch correspond- 
ing to the ceratobranchiale has just been formed (fig. 24), now the process 
of chondrification has already begun in this part, and a new portion of the 
arch has been formed in connection with its dorsal end, namely the epi- 
branchiale (fig. 25, e.br. 1) directed medially and rostrally and still consisting 
at that stage of dense embryonal mesenchyme. The comparison with the pre- 
vious stages clearly shows that we have to deal here with a new formation 
which at the prev ous stage did not yet exist; ventrally to the ceratobranchiale 
lies a rater large hypobranchiale 1 (fig. 26, h.br. 1) also representing an in- 
dependent centre of chondrification. 

In the second gill arch, as well as in the first one, is developing the epi- 
branchiale 2 (fig. 26) ; it is much less developed, than the epibranchiale 1; in 
the ventral part of the arch (fig. 26) the formation of the prochondral tissue 
has begun, but the formation of the centres of chondrification, indicating the 
segmentation of this portion into the ceratobranchiale 2 and hypobranchiale 2 
has not yet begun: the whole arch still appears as an uniform formation 
(fig. 26, a.br. 2). The third gill arch is not represented on the reconstruction 
fig. 25: lying medially to the second arch, it is not distinctly seen; but it is 
clearly shown on the reconstruction fig. 26 (a.br. 3); it consists of embryonal 
mesenchyme, and on one side (the right one) a small centre of prochondrifi- 
cation is marked in the region of the ceratobranchiale 3. 

Between the ends of the anterior hypobranchialia we observe the for- 
mation of the anterior basibranchiale s. copula (fig. 26, cp. 1) in the shape of 


a rather large oblong rudiment of prochondral tissue; to this rudiment are 
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articulated the hypohyalia and the hypobranchialia of the first gill arch and 
the lower ends of the yet unsegmented second gill arch; caudally this copula 
continues into a band of mesenchyme lying between the ventro-median ends 
of the second and third gill arches; it, undoubtedly, represents the rudiment 
of the basibranchiale situated between these arches. 

On the ground of what we have seen on this stage we may state that 
at early stages of development we do not find in the sterlet independent rudi- 
ments of the basihyale and basibranchiale of the first branchial arch, but that 


these elements appear as one continuous formation. 


The development of the visceral muscles has considerably progressed: 


the muscular rudiments have grown; the histological development, i.e. the 
formation of muscular fibres has advanced, and the rudiments of the muscles 
begin to be inserted on the corresponding parts of the visceral skeleton. The 
rudiment of the mandibular muscles M@.Md.’” has much grown in the median 
direction ; the same may be said of the rudiment of m. constrictor (Cw.). The 
anterior visceral muscles at this stage are inserted on the corresponding parts 
of the skeleton and, taking into account the progress of their histological 
differentiation, we are entitled to suppose that they are beginning to function. 
At the stage described the m. adductor mandibularis (A.m.) and its rostro- 
median outgrowth, the adductor mandibulae. symphysialis (fig. 25, M.Md.””’) 
are inserted on the palatoquadratum by their posterior portions; ventrally the 
m. adductor mandibularis is attached to the Meckel’s cartilage. As can be 
seen on the figure, the fibres of the rudiment of the mandibular muscles still 
immediately continue into the rudiment of the hyoid muscles, i.e. in its m. con- 
strictor (Cn.). The m.m. protractor (~.h.) and retractor hyomandibu- 
laris are inserted on the hyomandibular portion of the hyoid arch and very 
closely approach the otic capsule; the m. levator branchialis I is attached 
to the epibranchiale 1. The m.m. interarcuales ventrales 1 and 2, by their upper 
ends, are inserted on the epibranchialia of the corresponding branchial arches. 
The levators interarcuales of the two posterior branchial arches represent at 
this stage free rudiments not yet attached to the corresponding parts of the 
skeleton. As to the differentiation of the separate muscular rudiments, it has 
little progressed, as compared to the previous stage, and on the whole we see 
the same muscular rudiments as on the reconstruction fig. 24, but we observe 
now the first appearance of the m. interarcualis ventralis of the fourth 
branchial arch. 

The modifications having taken place in the visceral skeleton at this stage 
are interesting because we can distinctly see here the mode of segmentation 
of the visceral arches into separate elements. The whole hyoid arch, as we 
have already mentioned, still consists of prochondral tissue, that is it repre- 
sents a continuous formation; the portions into which it begins to be divided 


are indicated partly by the shape of the arch, i.e. by its curves (fig. 25 and 26, 
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hm., sy., st.hy., cr.h., h.h.), partly by the centres of chondrification. We find 
the following centres of chondrification: 1. in the hyomandibulare, 2. in the 
symplecticum, 3. in the ceratohyale, 4. in the hypohyale. The upper portion of 
the hyoid arch (fig. 25), by its shape and by its relations to the articulation 
of the palatoquadratum to the Meckel’s cartilage, is perfectly homologue to 
the hyomandibulare of the sharks, with the only difference that the chondrifi- 
cation in it is more markedly pronounced in two points, namely in the dorsal 
part, close to the point of articulation to the otic capsule, and in the ventral 
end, close to the point of articulation to the next portion (the point sy., fig. 25). 
As we have already mentioned, the portion corresponding to the hyomandi- 
bulare represents only a prochondral formation, and the centre of chondrifi- 
cation (sy.) lies considerably more ventrally than the point, where at the follow- 
ing stage the segmentation of this portion into the so-called hyomandibulare 
and the so-called symplecticum of the sterlet is effected. 

Thus, we have here a stage of development, when the larva of the sterlet 
possesses a hyomandibulare corresponding, by its shape, position and histo- 
logical structure (in so far as it is marked by the prochondral tissue), to the 
hyomandibulare of the Selachians with the difference, however, that in Aci- 
penser the formation of centres of chondrification indicates a new segmen- 
tation characteristic for the Chondrostei, Holostei, Crossopterigii, and 
Teleostei. 

We have already pointed out, that the stylohyale (fig. 25, st.h.), dis- 
cernible by its shape and position, is represented by a very young prochondral 
tissue; but the chondrification in the ceratohyale and hypohyale is markedly 
pronounced (fig. 26). The first and the second branchial arches are segmented 
each into three elements, namely into the epi-, cerato- and hypobranchiale, the 
ventral elements being more developed than the epibranchialia, which at the 
previous stage had not yet appeared. Thus, we can say that the cerato- 
branchialia and hypobranchialia are generally more advanced in their develop- 
ment than the dorsal elements of the branchial arches (epi- and especially 
pharyngobranchialia ). 

The complete segmentation of the hyoid arch is effected at a later stage 
of development represented on the reconstructions fig. 27. Here we see the 
mandibular and hyoid arches which at this stage are already divided into 
portions typical for the adult animal: between the palatoquadrate and the 
Meckel’s cartilage a true articulation has been formed. The hyomandibulare 
has also been divided into two parts, namely into the hyomandibulare dorsale 
(hm.”) and the symplecticum s. hyomandibulare ventrale (sy.), to which the 
stylohyale (st.h.) is articulated. 

The formation of the articulation between the dorsal and the ventral 


portions of the hyomandibulare (hyomandibulare ++ symplecticum of the carti- 
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laginous Ganoids) is clearly shown on the text fig. XIV representing a com- 
bination of several sagittal sections through the hyoid arch of a larva of 
Acipenser ruthenus at a stage intermediate between those represented on the 
reconstructions fig. 26 and 27. The upper portion of the hyoid arch consists 
here of a young cartilage with intercellular substance distinctly pronounced. 
Immediately under the place, where the lower edge of the m. adductor hyo- 
mandibularis is inserted (fig. XIV, a.h.), we see a dense accumulation of 
cells in the shape of a band separating the upper portion of the hyomandibulare 
from the lower one and representing the beginning of the formation of the 
articulation between the hyomandibulare (hyomandibulare dorsale) and the 
symplecticum. We see (comp. fig. 25 and XIV) that the separation is going 
on taking place along the line situated considerably above the cartilaginous 
centre described at the previous stage; this can be distinctly seen from the 
position of the arterial commissure (cm.) and from the point of insertion of 
the m. retractor hyomandibularis. 

The comparison of fig. 25 with fig. 27 also shows us the modifications 
having been effected in the gill skeleton. In the first branchial arch, besides 
the elements which have been formed at the previous stage (comp. fig. 25 
and 26), the pharyngobranchiale 1 has appeared: its position is distinctly seen 
on fig. 27. The second branchial arch has become chondrificated, and we can 
distinguish in it following separate elements: epibranchiale 2, cerato- 
branchiale 2, hypobranchiale 2. The third branchial arch, mesenchymatic at 
the previous stage, consists now of prochondral tissue, and, judging by its 
position and relation to the corresponding basibranchiale, we can state that 
there appears now the part corresponding to the ceratobranchiale + hypo- 
branchiale of the third arch. The fourth arch, or rather its ventral portion, 
is appearing at this stage as a mesenchymatic rudiment (a.br. 4). 

As to the copular skeleton, we see (fig. 27) that between the ventral 
ends of the hyoid arch and those of the first, second and third gill arches 
there has been formed one common cartilaginous copula (cp. 7+ 2) con- 
tinuing backwards into the region between the third and the fourth branchial 
arches in the shape of mesenchyme rudiment. Thus, we do not find any sepa- 


rate ebauches of the three anterior copulz in the visceral skeleton of Acipenser, 


and, so far as I can judge, we are not entitled to suppose that they appear 


in the course of the ontogenesis. The anterior copula (basihyale + basi- 
branchialia 1 and 2) represent a rather large and massive cartilage, somewhat 
narrower at its caudal end. 

Therefore, we see that the development of the visceral skeleton at this 
stage has considerably progressed: new elements have been formed in the 
anterior arches, their segmentation has advanced, and the third gill arch has 


appeared ; as to the order of their development, we may designate it as a rostro- 
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caudal and ventro-dorsal one: as well as in the previous stages, the rostral 
and ventral elements appear before the caudal and dorsal ones. 

We have already mentioned that the segmentation of the hyoid arch is 
of a great interest: the symplecticum and the stylohyale appear here for the 
first time in the series of vertebrates. In the Selachians, as we know, the hyoid 
arch usually consists only of two elements: the hyomandibulare (epihyale) and 
the hyoideum (ceratohyale), while the pharyngohyale and the hypohyale are 


Fig. XIV. Graphic reconstruction from sagittal sections of the hyoid arch at a somewhat 
later stage than that of the reconstruction fig. 26. ah., m. adductor hyomandibularis: 
¢.au., cartilaginous auditory capsule; cm., hyoid commissure of blood-vessels; cM., car- 
tilago Meckeli; hm., hyomandibulare; pq., palatoguadratum; rt.h., m. retractor hyomandi- 
bularis; sp., spiraculum; st./., stylohyale; sy., symplecticum. 
rudimentary, or entirely reduced; in the Chondrosteans, Crossopterygians, 
Holsteans and Toleosts the hyoid arch is divided into five parts: hyomandi- 
bulare autorum, symplecticum, stylohyale, ceratohyale, hypohyale. We have 
seen that in the sterlet, at early stages of its development, this arch consists 
of two portions: the prochondral dorsal one (hyomandibulare) and the ventral, 
also prochondral, one (ceratohyale + hypohyale) ; in the middle of the arch 
these two prochondral portions are separated by a band of a younger tissue ; 
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from their shape and position, we can safely homologize those two elements 
with the hyomandibulare and the hyoideum of the Selachians. In the course 
of further development there appears in the ventral part of the primary hyo- 
mandibulare a new centre of chondrification, which becomes divided into the 
hyomandibulare dorsale and the symplecticum (hyomandibulare pars 
ventralis) ; the ventral portion of the hyoid arch (hyoideum = ceratohyale 
+ hypohyale), in its turn, becomes divided into the stylo-, cerato- and 
hypohyale, and thus, a new segmentation of the hyoid arch is formed. 

I think that we can understand the factors by which this segmentation was 
brought about. We know that in the Selachians the m. levator maxille supe- 
rioris, representing the dorsal portion of the muscular rudiment of the mandi- 
bular arch, is inserted on the palatoquadrate ; the corresponding muscle in the 
sterlet, the m. protractor hyomandibularis, as we have seen, is also developed 
out of the dorsal portion of the rudiment of the mandibular muscles, but in 
the course of its further development, it looses connection with the mandibular 
arch and becomes to be inserted on the hyomandibular. Besides this in the 
sterlet out of the dorsal portion of the muscular rudiment of the hyoid arch 
(the dorsal part of the m. constrictor 2 of the Selachians) a muscle is formed, 
also jacking in the sharks, the m. retractor hyomandibularis. We have just 
seen that the segmentation of the primary hyomandibular into the hyomandi- 
bulare dorsale (s. hyomandibulare teleostomi autorum) and the sym- 
plecticum takes place immediately under the point of insertion of both these 


muscles, and we may suppose with great probability that the segmentation 


of the hyomandibulare, i.e. of the suspension of the lower jaw, has been effected 


as a consequence of its acquiring a new function, namely the movability, 
brought about by its becoming the point of insertion of the two above men- 
tioned muscles. It is very probable, that the change occured in the function 
of both these muscles has brought forth the segmentation of the hyomandibular 
into two portions, the dorsal one, to which the operculum is attached (hyo- 
mandibulare autor.), and the ventral one, used for the suspension of the 
mandibular arch (symplecticum). This, in its turn, brought forth the segmen- 
tation of the lower portion of the arch of the primary ceratohyale into the 
stylohyale and the ceratohyale autorum. 

At the stage just described there have appeared in the visceral skeleton 
of the larva of the sterlet many features of the organisation of the adult fish, 
this process certainly proceeding also at the following stages. It is very in- 
teresting to note that at comparatively late stages there appear in the visceral 
skeleton some very primitive characters which again disappear in the adult 
animal. 

The reconstruction fig. 28 illustrates the ventral portion of the branchial 
apparatus of a relatively late larva of the sterlet. We see here that the ventral 


ends of the hyoid and of the first and second gill arches are comparatively little 
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modified as compared with fig. 26; we see the ceratohyale and the hypohyale 

as well as the ceratobranchialia and the hypobranchialia 1 and 2. The develop- 

ment of the third arch has much advanced: at the previous stage it was re- 

presented by a band of prochondral tissue corresponding, by its position, both 

to the ceratobranchiale and hypobranchiale; now these elements are repre- 

sented by independent cartilages (fig. 28, c.br. 3, h.br. 3), and we can say that 

the prochondral rod (fig. 27) representing the ventral portion of the arch at 

the previous stage becomes divided into these two elements: it means that 

they were included in it potentially. At the previous stage the fourth gill arch 

was represented only by a mesenchymatous rudiment (fig. 27). Now it has 

become chondrificated, 

and in its ventral part we 

recognize two elements, 

namely the ceratobran- 

chiale and the hypobran- 

chiale (fig. 28, c.br. 4, 

h.br. 4). The presence of 

the hypobranchiale 4 is 

of a great interest: this 

element, as we know, is 

lacking in the adult ster- 

let, and that is the reason 

why the ventral portion 

of the fourth branchial Fig. XV. Sagittal section through the dorsal end of 
; the first branchial arch of a young larva of Acitpenser 

arch is designated as the ruthenus showing the appearance of the suprapha- 

The ryngobranchiali. au., auditory capsule ; ep.br.t., epi- 
branchiale of the first branchial arch; s.ph.br. 1., 


fifth branchial arch at suprapharyngobranchiale of the first branchial arch; 
IX., ganglion n. glossopharyngei. 


ceratobranchiale 4. 


this stage is also chon- 
drificated, and its ventral end comes into immediate contact with the still 
mesenchymatous basibranchiale of the posterior branchial arches (c/f.m.). 

As to the development of the dorsal portions of the branchial arches at 
this stage, we see the epibranchialia of the first four branchial arches, that is 
to say, compared with the stage represented on fig. 26, epibranchialia 3 and 4 
have been formed; besides, in the second and third branchial arches have 
developed the pharyngobranchialia which were wanting at the previous stage 
(fig. 27). According to the nomenclature adopted, we have to designate these 
elements at this stage as infrapharyngobranchialia seeing that in the two first 
arches the suprapharyngobranchialia have also been developed. 

The appearance of the suprapharyngobranchialia of the first branchial 


arch is shown on text fig. XV illustrating a part of a sagittal section through 
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a larva of a sterlet at a younger stage than that of the reconstruction fig. 28. 
We see that the suprapharyngobranchiale of the first gill arch (fig. 28, 
s.ph.br. 1) is just appearing: from the epibranchiale (ep.br. 1) dorsalwards 
there arises an outgrowth consisting of dense mesenchyme (s.ph.br. 1) directed 
to the floor of the otic capsule, but not yet reaching it at this stage; this out- 
growth represents the first rudiment of the suprapharyngobranchiale 1. As 
we can see, it appears in connection with the epibranchiale 1, but becomes 
chondrificated somewhat later than this element. 

The position of the suprapharyngobranchialia and their relation to the 
neighbouring organs are shown on fig. 29 representing a combination of several 
sections from the same series as that of the reconstruction fig. 28. At this 
stage the suprapharyngobranchiale 1 (fig. 29, s.ph.br. 1) is already articulated 
to the otic capsule (au.) near the point lying immediately behind the exit of 
the n. glossopharyngei (JX). The suprapharyngobranchiale 2 (fig. 29, 
s.ph.br. 2) is not yet articulated to the skull and dorsally ends freely. Of great 
interest are the relations of these elements of the visceral skeleton to the 
muscles, nerves and vessels of the given region. We see that the m.m. leva- 
tores arcuum branchialium (/.b. 1, 1.b. 2) lie at the lateral surface of the cor- 
responding suprapharyngobranchialia (s.ph.br. 1, s.ph.br.2), though in that 
respect there is some difference between these two skeletic elements: the fact 
is that, although the m. levator branchialis 2 lies externally from the supra- 
pharyngobranchiale 2, the common rudiment they differentiated from (1.b. 
2—5) lies medially to it (we have seen that the m.m. levatores of the posterior 
gill arches primarily appear in the shape of one common superficial muscular 
rudiment, comp. fig. 24). 

The m. levator arcus branchialis 1 from the very first lies laterally to the 
corresponding suprapharyngobranchiale. There is also some difference between 
the first and the second suprapharyngobranchial element in their relation to 


the v. jugularis (v.j.) ; as we can see from the fig. 29, this vein runs medially 


to the suprapharyngobranchiale 2 (s.ph.br. 2), but on its way further to the 


front it passes dorsally from the point of articulation of the suprapharyngo- 
branchiale 1 (s.ph.br.z) to the neurocranium. Thus, the suprapharyngo- 
branchiale 1 is articulated to the skull ventromedially from the v. jugularis 
(m. levator arcus branchialis I passes laterally to it and so does the m. levator 
arcus branchialis 2, fig. 29), whilst the suprapharyngobranchiale 2 is articu- 
lated laterally to the v. jugularis. The same relations are also readily 
recognizable on transverse sections through the larval skull at later 
stages of development, when the described elements are both articulated to 
the skull. 

On fig. 20 we also see the relation of the nerves of the first (JX) and 


second (X) gill arches to the suprapharyngobranchiale I and 2; the nerves 
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bend round these elements from the front, and so do the branchial aortic 
arches (fig. 29, a.ao. I, a.ao. 2). 

The modifications having taken place in the mandibular and hyoid arches 
at this stage are confined chiefly to the growth and the further chondrifi- 
cation of the 


parts already PG 


described at the 

previous stages; 

therefore, I am 

not going to 

dwell on them; I 

will only men- 

tion the forma- 

tion of the im- 

paired element of 

the mandibular 

arch. PARKER 

(1883) designa- 
ted this element 


as the mid-meta- Fig. XVI, A and B. Two frontal sections through the palato- 

pterygoid (the quadrate of a very young larva of Acipenser ruthenus. pq., 
: palatoquadratum; )././., cart. postpalatina laterales; p.p.m., cart. 

small cartilages postpalatina mediales; symph., symphysis palatoquadrati. 


1 SCHMALHAUSEN (1923) came to the conclusion that in the ancestors of the 
Gnathostomes the gill arches were primarily suspendet to the skull in the same mode 
as in the Acipenseride, that it is to say, that there existed both the supra- and the infra- 
pharyngobranchialia. As we know, the suprapharyngobranchialia are wanting in the 
Elasmobranchs, and the dorsal ends of the pharyngobranchialia are directed medially and 
caudally; in the Chondrosteans, Holosteans and Teleosteans they are directed medially 
and rostrally. It is generally admitted that the pharyngobranchialia directed caudally 
entirely correspond to the pharyngobranchialia of the Osteichtyes directed rostrally, 
because in the course of phylogeny they took a turn to the front of nearly 90°. In 
this case we should have to admit that the suprapharyngobranchialia of the ancestors 
of Elasmobrancheans either did not exist at all, or that they were reduced. Another 
hypothesis is also possible, namely that the caudally directed pharyngobranchialia of the 
Selachians correspond to the suprapharyngobranchialia of the Osteichtyes, having some- 
what changed their position and having grown articulated to the neurocranium. 

The position of the suprapharyngobranchialia of the Chondrosteans and Holosteans 
in relation to the nerves and to the gill vessels (in the head of the Acipenseridz, fig. 29) 
is the same as the position of the pharyngobranchialia of the Selachians which are 
directed caudally: the nerves and vessels running in front of the pharyngobranchialia, 
some rudimentary cartilages lying in the dorsal ligament connecting the gill arches, 
could be considered as remains of the rostrally directed pharyngobranchialia (the infra- 
pharyngobranchialia) of the type of Osteichtyes. We might suppose that in the ancestors 
of the Gnathostomes the dorsal ends of the gill arches became bifurcated (pharyngo- 
branchialia posteriora = suprapharyngobranchialia and pharyngobranchialia anteriora 
= infrapharyngobranchialia) ; the first have persisted in the Elasmobranchs and in the 
lower Osteichtyes (Chondrostei, Holostei) ; the second have been reduced in the Elasmo- 
branchs, but have persisted in all the Osteichtyes. I do not consider this hypothesis as 
being entirely proved, but it were, perhaps, worth while to investigate the development 
of the pharyngobranchialia and to try to find facts which might either conform it, or 
prove its fallacy. 
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developing later on both sides of it the calls “lateral metapterygoids”). 
GEGENBAUR, and after him the majority of authors, mention this elements 
without applying to it any particular name. As we can see on fig. XVI, this 
element appears as an entirely independent formation not connected with the 
palatoquadrate (fig. XVI, p.p.m.). Having traced the consecutive stages of 
its development, I may state that behind the point of connection (symphysis 
palatoquadrati, fig. XVI A, symph.) of the right and left palatoquadrate 
cartilages there appears in the dorsal region a dense mass of mesenchyme 
(fig. XVI, p.p.m.) where begins the process of chondrification. This median 
cartilage at very early stages of its formation lies behind the bone formed on 
the interior surface of the palatoquadrate, so as to be separated from it by 
an ossified layer of the bone. 

At the stage described we have only this impaired median cartilage, but 


at later stages (fig. XVI B) laterally to it two lateral ones are formed (fig. 


XVI B, p.p.1.), which take in relation to the palatoquadrate the same position 


as the median cartilage which appeared earlier. This cartilages are evidently 
also formed as independent formations in the above-mentioned mass of 
embryonal mesenchyme (comp. fig. XVI A and B). GEGENBAUR suggested 
that the cartilages just described represent in the cartilaginous Ganoids de- 
tached parts of the palatoquadratum, but their way of development and espe- 
cially the fact that at early stages they are separated from the palatoquadrate 
cartilages by the layers of the bony tissues is strongly against this interpretation. 
We must admit that these cartilages of the sterlet represent independent 
formations. I am not going to discuss here the question, whether we may 
homologize them with some other skeletal formations of the skull of other 
vertebrate animals, and will only dwell on the question of the terminology. 
We have seen that W. K. Parker named them “metapterygoid” cartilages 
which at any rate was not a very lucky term, as it evokes the notion of the 
relation between these cartilaginous elements and the metapterygoid bones 
developed in another region of the palatoquadratum and having no relation 
to the cartilages described: the metapterygoid bone develops, as we know, 
in the posterior part of the palatoquadrate cartilage, while the cartilages we 
deal with appear in the region of the rostro-median ends of this cartilage, 
that is in a portion designated by GEGENBAUR as pars palatina palatoquadrati, 
and by PARKER himself as pars pterygoidea palatopterygoidei (= palato- 
quadrati). Very probably namely the fact that these cartilages appear 
posteriorly to the pterygoid portion of the palatoquadrate, or, according to 
his terminology, quadratopterygoid cartilage, made him designate these ele- 
ments as ““metapterygoidea”. In order to avoid an inconvenient and undesirable 
synonym these cartilages might be designated, on account of their position 
behind the pars palatina (pterygoidea) palatoquadrati (pterygoquadrati), as 


cart. postpalatini (postpterygoidei) mediales and laterales, although the using 
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of this term also has its drawbacks: we must always bear in mind that by 
this denomination we don’t mean the position of these cartilages in relation to 
the bones (0.0. palatina, 0.0. pterygoidea), but in relation to the anterior 
portions, i.e. to the partes palatine of the palatoquadrate cartilages. 

To terminate the description of the visceral skeleton at this stage I will 
mention that the impaired portion of the prochondral tissue (x.) lying between 
the ventral ends of the Meckel’s cartilages (fig. 25 and 26) is also seen at 
this comparatively late stage of development (comp. P. WuirTe, 1895). 

[ am not going to 
describe in details the later 
stages of the development 
of the branchial apparatus 
of the sterlet and will only 
dwell on some peculiarities 
worth mentioning. The 
modification this apparatus 
is undergoing are the follo- 
wing: first, in the fourth 
branchial arch appear the 
epibranchialia 4, and a smail 
pharyngobranchiale 4. These 
parts are distinctly seen on 
text fig. XVII illustrating a 
frontal section through the 
dorsal portion of the bran- 
chial apparatus of a young 
sterlet; the section has 
passed through the epibran- 
chialia and infrapharyngo- 
branchialia, their position Fig. XVII. Frontal section through the pharyngo- 
and mutual relations being  branchialia of a very young Acipenser ruihenus. 
e.br. I—e.br. epibranchialia of the 1-th-—4-th 
branchial arches; 1.ph.br. I—.ph.br.4.,  infrapha- 


ryngobranchialia 4 (i.ph.br. ryngobranchialia of the 1-th—4-th branchial arches. 
Hm., hyomandibulare. 


distinctly seen. The pha- 


{) is represented by a small 
cartilage, but its relation to the epibranchiale 4 is quite obvious: it is 
undoubtedly homodyname to the other pharyngobranchialia. 

[It is also interesting that the hypobranchiale 4, which at the stage of the 
reconstruction fig. 29 was represented as an entirely independent element, is 
now fused with the ceratobranchiale 4. The hypobranchiale ++ ceratobranchiale 
of the fourth arch are represented by one continuous cartilaginous rod; we 
can see in its ventral end, from the disposition of the cells, the point where 


the concrescence took place. In the fifth arch are not developed either the 
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pharyngo- or the epibranchiale, but, judging by the position of the ventral end 
of this arch (comp. fig. 28), we may suppose that this arch represents not only 
the ceratobranchiale 5, but the ceratobranchiale 5 + hypobranchialia 5 fused 
together and not appearing separately ; but we have no immediate evidence to 
prove the correctness of this assumption. 

Finally, at still later stages of development than those of the text fig. XVI, 
the pharyngobranchialia 4 becomes fused to the epibranchialia 4, so that in 
the adult animal the so-called epibranchiale 4 represents in fact the pharyngo- 
branchiale 4 + the epibranchiale 4. At the same very late stage, when the fusion 
of these dorsal elements of the branchial skeleton takes place, I find also a 
small basibranchiale 4, that is to say, an impaired ventral element lying between 
the ventral ends of the fourth and fifth gill arches. 


As we know, there is in the adult sterlet, posterior to this (third) copula, 


one more small basibranchiale 5. I found it in the adult animal, but did not 


observe its rudiment in the young sterlets (about 10 cm.) which I investigated ; 
evidently, it appears at very late stages. 

We may close here the description of the visceral skeleton of the sterlet, 
and we have to return to the description of the visceral muscles which we 
abandonned at the stage represented on the reconstruction fig. 25. I will re- 
mind the reader that at that stage the chief muscles of the head of the larva 
have already acquired a structure very approximate to that of the adult animal 
with only secondarily modifications going on in the further course of deve- 
lopment. 

We have seen that the first rudiment of the mandibular musculature 
(fig. 23) has been divided into two muscles, namely into the m. protractor 
hyomandibularis (fig. 25, ~.4.) having become a part of the musculature of 
the hyoid arch and into the m. adductor mandibulz articularis (fig. 25, A.m.) 
continuing into the rostro-median outgrowth (M.Md.’”), m. adductor symphy- 
sialis. On fig. 25. as well as at previous stages, we saw that the ventral rudi- 
ment of the mandibular muscles proper immediately continues into the muscles 
of the hyoid arch, so that in this region (fig. 25, *) the rudiment of the m. con- 
strictor superficialis ventralis (Cx.) is connected with that of the m. adductor 
mandibulz (fig. 25, A.m.). 

At somewhat later stages the rudiment of the mandibular muscles sepa- 
rates from the hyoid arch, the mode itself.of this separating being of great 
interest. The fact is, that now the bones of the mandibular apparatus appear, 
namely the o. maxillare (o0.mx.) and o. dentale (o.dn.). The position of both 
these bones and their relation to the neighbouring parts are shown on fig. 30. 
The development of these bones has been described in details in my paper 
about the bony skull of Acipenser (A. N. SEWERTZOFF, 1926), so without 
entering into details I will only point out that both these bones appear at 


the rostral side of the first muscular rudiment of the mandibular arch: on 
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fig. 30 we see that the m. adductor mandibulare (Am.) passes between the 
maxillar and the palatoquadrate and between the dental and the Meckel’s 
cartilage. The dental bone at the early stages of development lies rather far 
from the Meckel’s cartilage, and the ventral part of the mandibular muscle 
freely runs under it joining the rudiment of the hyoid muscles (Cn.). But in 
the course of its further development the dental adheres to the Meckel’s 
cartilage (fig. 30) and separates the muscle passing under it into two parts: 
the dorsal and the ventral one; the ventral end of the dorsal portion (m. ad- 
ductor mandibulz, fig. 30, A.m.) is inserted on the Meckel’s cartilage and 
somewhat extends under the dental; this position is retained in the adult 
animal. As to the ventral end, it remains free, primarily beginning to grow 
in the dorsal direction and bending round the mandibular arch from the out- 
side. Out of this portion is formed the anterior part of the m. constrictor 
superficialis ventralis of the sterlet. The insertion of this muscle on the skull 
(as we know, it is attached partly to the lateral outgrowth of the rostrum, 
partly to the epidermis of the lateral side of the head, VETTER (1878) ) occurs 
at very advanced stages of development. 

The conclusion we arrive at is interesting. We find that the whole 
system of the m.m. constrictor ventralis is developed from the ventral portions 
of the muscular rudiments of two visceral arches, namely the mandibular 
and the hyoid ones. The anterior portion of the m. constrictor superficialis 
ventralis also belongs to the mandibular muscles, the posterior — to the hyoid 
muscles. 

[ am not going to dwell on the modifications taking place in the muscles 
of the hyoid arch (m. retractor hyomandibularis, m. opercularis, m. protractor 
hyomandibularis) ;} they are chiefly confined to the growth of the muscles 
described above and to their insertion to the parts of the skeleton; this is 
quite plain without any detailed description. | will, therefore, pass to the 
description of the development of the visceral muscles of the posterior 
branchial arches. We know that the m.m. levatores arcuum of the second, 
third, fourth and fifth branchial arches are developed from one common rudi- 


ment (fig. 25, /b.,, lb.,, 1b... ; + tp.), whilst the m. levator of the first 


branchial arch is represented by an independent rudiment (fig. 25, /b.,). We 


will not stop on the fate of the latter, its further development being quite 
simple: its dorsal end is inserted on the otic capsule, its ventral end — on 
the epibranchiale II, and it grows with the growth of the rest of the body 
without any alteration in its shape and position. 

Interesting modifications take place in the common rudiment of m.m. leva- 
tores arcuum 2—5 and m. trapezius: the dorsal part of that rudiment is in- 
serted on the ventral surface of the posterior part of the skull, namely on the 


1 We have already pointed out that this last muscle genetically belongs to the mandi- 
bular muscles. 
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proc. occipitalis lateralis, and the ventral ends, divided into muscular fasciculi 
running to the epibranchialia of the second, third and fourth arches and to 
the ceratobranchialia of the fifth arch, are inserted on the above-mentioned 
parts of the visceral skeleton. 

We may observe an interesting process in the growth of the m. levator 
of the fourth branchial arch: this muscle, in its downward growth to its point 
of insertion, is partly inserted on the epibranchialia 4, partly bends round this 
part of the skeleton from the back and, growing further downwards, is in- 
serted on the ceratobranchiale 4. Thus, from it the m. adductor arcus branchia- 
lis 4 is differentiated, which on one side is inserted on the epibranchiale 4, 
on the other — on the ceratobranchiale 4. The position of that muscle is shown 
on fig. 31 (ad.b.,) illustrating a transverse section through a young sterlet. 
We see that the m. levator 4 l.b.,) is attached on one side to the proc. occi- 
pitalis lateralis (pr.oc./.), on the other to the epibranchiale 4 (e.br. 4) ; between 
the epibranchiale 4 and the ceratobranchiale 4 (c.br. 4) is a rather thick and 
short bundle of muscular fibres, representing the m. adductor of the fourth 
arch (ad.b.,). On this section we can see the way the muscular fibres bend 
round the arch (fig. 31, +) and pass into the m. levator 4 (/.b.,); this is 
easily recognizable also on the frontal sections of somewhat earlier stages 
of development. I could not find in the sterlet any m.m. adductores of other 
branchial arches and evidently they do not develop there at all. The very mode 
of development of the given muscle is of great interest: in the Pristiurus 
melanostomus I found (A. N. SEWERTZOFF, 1923, 1925) that the m.m. adduc- 
tores arcuum are developed from the median part of the primary rudiments 
of the visceral muscles (muscular plates) which grow through each given 
visceral arch; here, in the sterlet, we see that such a muscle is formed approxi- 
matively from the same part of the muscular rudiment, but at a much later 
stage of development and without passing through the arch, but growing over 
it from behind. 

On the reconstruction fig. 25 are shown only two m.m. interarcuales 


ventrales relating to the anterior branchial arches, but already at this com- 


paratively early stage can be recognized on frontal sections the m.m. inter- 


arcuales ventrales of the third, fourth and fifth branchial arches. We see, 
moreover, on transverse sections that at early stages of development two 
posterior m.m. interarcuales ventrales are connected with the pericardium of 
the fish this being of great interest in comparison with the Selachians. In the 
course of further development this connections is lost, and the muscles get to 
be inserted on the corresponding parts of the skeleton. 

In describing the development of the gill vessels and lamelle (A. N. 
SEWERTZOFF, 1924) we had the opportunity to mention the development of 
the branchial rays and the m.m. interbranchialis of the sterlet at early stages 


of development. These muscles are developed from the mesenchyme and form 
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in each branchial arch a layer of thin muscle bundles lying caudally from the 
branchial vessels (i.e. from the artery and from the one impaired and the 
paired veins) and from the nerve (r. posttrematicus) of the given arch. Each 
of these bundles passes nearly vertically to the cartilaginous branchial arch 
and is attached proximally to the posterior surface of the arch, distally to the 
epidermis, on the limit between the two rows of the branchial lamella. Between 
each of these two muscular bundles of each given branchial arch run the affe- 
rent and the efferent arteries of the branchial lamelle in such a way that the 
vessels and muscule fasciculi alternate with each other. Taken together the 
muscular fasciculi of each given bran- 
chial arch form a layer of muscles 
directed transversally and running along 
the posterior surface of the arch, from 
the cartilaginous branchial arch to the 
epidermis. 

The cartilaginous gill rays in the 
sterlet are formed quite independently 
from the skeleton of the cartilaginous 
arch. The bundles of m. interbranchialis 
are not inserted on these rays. The rays 
alternate with the muscles, and their 
mutual position at late stages of deve- 
lopment is plainly seen on the section 
of text fig. XVIII; this section is the branchial lamelle of a young 

h Acipenser ruthenus showing the posi- 
tion of the branchial rays and bran- 
arch and passes through the basis of chial muscles of these lamelle; 6r., 
branchial lamellze; m.tb., m. m. inter- 
branchiales; 7.b.a., cartilaginous radii 


We see that the lamellz are disposed  branchiales anteriores; *.0.p., cartila- 
ginous radii branchiales posteriores. 


parallel to the ventral surface of the gill 
the gill lamelle arranged on the arch. 


one opposite the other, and that between 
each pair of them (branchions, br.) runs the branchial artery (further distally 
this artery is divided into two arteries each of them supplying its own lamella). 
Opposite the artery, behind and before it, we see the sections of the two gill 
rays of the given pair of branchions (r.b.a., r.b.p.) ; the muscles, i.e. the fasci- 
culi interbranchialis (m.ib., m.ib., m.ib.) are lying between the arteries of 
the neighbouring branchions, that is they alternate with the branchial rays. 
On this section the muscular fascicules lie in the septum between the branchial 
lamellz; on sections cut more proximally they pass between the basis of the 
posterior row of branchial rays. On the section of text fig. XVIII we can 
distinctly see that the muscular fasciculi form a regular row of transverse 
muscles; this row of muscles we designate as the m. interbranchialis of the 
given branchial arch. On the last branchial arch the branchial lamellz, gill rays 


and m.m. interbranchialia do not develop at all. 
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COMPARISON OF THE CARTILAGINOUS SKULL OF THE 
CHONDROSTEANS WITH THE SKULL OF OTHER FISHES. 


In order to interpret the development of the head skeleton of cartilaginous 
Ganoids we have to compare its development and structure with those of other 
fishes, and in the first place with that of the Elasmobranchs. To establish 
this comparison sufficiently fully is not an easy task, as we must bear in mind 
that our knowledge of the cartilaginous skull of the Selachians is rather 
deficient, the development of the skull of the Holocephali having been in- 
vestigated only partly and that of the Bathoidei hardly at all. 

In comparing the neurocranium of cartilaginous Ganoids with the skull 
of the Elasmebranchs on one side and with that of the Teleostoms on the 
other, we find that these forms have a great resemblance, as well as in the 
course of their development, so in the structure of their adult skull. Let us 
briefly enumerate these resemblances. First, we find that in the Elasmobranchs, 
Chondrosteans (Acipenser), Crossopterygians (Polypterus) and Holosteans 


(Lepidosteus, Amia) the first prochondral and cartilaginous rudiments, the 


fusing of which forms the cartilaginous skull, are perfectly alike, and that these 


ebauches have nearly the same topographical relation to the neighbouring 
organs. In all these fishes we find the formation of the occipital portion of the 
skull consisting of vertebral arches fusing with the posterior part of the 
parachordals, anterior one of these arches being situated immediately behind 
the n. vagus. At the anterior side of the occipital portion of the skull appear 
long parachordal cartilages, on the sides of which cartilaginous otic capsules 
are developed. Rostrally to the parachordals arise in development the so-called 
polar cartilages and the trabecule formed at the lateral side of the hypophysis, 
under the point of exist of the n. opticus. In front of the otic capsules, on 
both sides of the brain and above the n. opticus, appear the alisphenoid carti- 
lages forming the medial wall of the orbit and its supraorbital margin. 

We observe the same fundamental resemblances in the mode of develop- 
ment, the disposition and segmentation of the visceral arches as in their 
structure: so the mandibular arch is always divided into two parts: the palato- 
quadrate and the Meckel’s cartilage. In the hyoid arch of the Teleostoms we 
find a further segmentation (the formation of the stylophyale and symplecti- 
cum), but in the branchial arches of these fishes we observe the same elements 
as in the Selachians, i.e. the pharyngo-, epi-, cerato- and hypobranchialia. 
Very interesting is the fact that the copule of the Teleosts (at least in their 
embryonal state) resemble more the copule of the very primitive sharks ( Noti- 
danide) than those of the pentabranchial sharks. It is to be also noted 
that in the adult state the basibranchial apparatus of the Teleostoms differs 


(besides other distinctions) principally in that that the sharks posterior copule 
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are progressively developed and the anterior ones reduced, whereas in the case 


of the Teleostoms it is the anterior copule which are progressively developed 


and the posterior ones reduced. 

But together with a fundamental resemblance in the structure of the skull 
we have also a whole series of characters which separate the Teleostoms from 
the Elasmobranchs. Without enumerating them in detail let us point out: the 
presence of dermal bones and of come endochondral ossifications in the skull 
of all the Teleostoms; the dorso-lateral position of the nasal apertures; the 
division of the olfactory pit by an external septum into two parts owing to 
which the Teleostoms possess two olfactory openings, a posterior and an 
anterior one; the development of the operculum with an inner bony skeleton; 
a progressive development and fusing of the anterior copule and, as a result 
of this, the change in the position of the branchial arches in relation to the 
neurocranium; the attachment of the pectoral girdle to the neurocranium; 
the separation of the ceratohyale into the supraceratohyale and the infracerato- 
hyale (stylo- s. interhyale and ceratohyale autorum) ; the presence of the 
suprapharyngobranchialia in the anterior branchial arches; a different mode 
of articulation of the hyoid arch, which in all Teleostoms is articulated to the 
otic capsule more dorsally than in the Selachians, so as to lie externally from 
the tr. hyomandibularis n. facialis (in the Elasmobranchs it lies medially to 
that nerve); finally, all the Teleostoms have two rows of cartilaginous 
branchial rays, whilst the Elasmobranchs have only one. 

If we compare all these resemblances and differences between the Te- 
leostoms on one side and the Elasmobranchs on the other, we see that, so 
far as the skull is concerned, we are fully entitled to oppose these two groups 
of fishes and to conclude to the primitiveness of the Elasmobranchs which, 
in a whole series of features, have retained much more primordial characters 
of the common ancestors of both groups than the Teleostoms, their common 


origin being proved by the resemblances enumerated above. 


COMPARISON OF THE SKULL OF THE CHONDROSTEANS WITH 
THE SKULL OF THE ELASMOBRANCHS. 


Turning more specially to the cartilaginous Ganoids let us make the 
attempt to draw a comparison between their skull and that of the Elasmo- 
branchs, so as to see what phylogenetical conclusions we can make on the 
ground of this comparison. 

1 It is to be pointed out that I mean only the structure of the skull, and I must 
emphasize that we can speak of the general phylogenetical correlation only on the ground 
of a comparison between the totality of features characteristic for both groups we are 
studying. Let us note that some characters of organisation of the ancestors have sur- 
vived in the Teleostoms in a greater degree than in the Elasmobranchs, in spite of the 
general progress of the organisation of the former. 
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Almost all authors who have studied the skull of the adult cartilaginous 
Ganoids pointed out its general resemblance with the skull of the selachoid 
fishes. It is most interesting that, wherever we observe this resemblanche, we 
have to compare the cartilaginous Ganoids not with the higher representatives 
of sharks (not to mention the Bathoidei), but with the most primitive penta- 


branchial sharks and even with the Notidanids. 


have already mentioned that in the Selachians and in the cartilaginous 


Ganoids the parachordal cartilages appear in development in a similar manner, 
that is in the shape of a pair of long plates lying on the sides of the noto- 
chord; in both groups of fishes the notochord projects forward further than 
the rostral margin of the parachordals. 

The metameric structure of the cccipital region of the skull of the sharks, 
in other words its formation by the fusing of the neural arches, was discovered 
by HorrMan (1894, 1896, 1897) and his observations have been corroborated 
by mine. Lately this problem has been studied by my disciple B. S. MATVEJEFF 
(1925) who found some new and interesting facts enlarging our ideas about 
the metamerism of the posterior part of the parachordal region of the shark 
embryos. According to his investigations, the whole portion of the neuro- 
cranium situated behind the seventh head-segment of VAN WIJHE is segmented 
ab origine, the diplospondylous structure of the segments being clearly re- 
cognizable, that is to say each pair of myotoms has a corresponding pair of 
neural arches and a pair of intercalaria. Further, after MATVEJEFF, the neural 
arches have corresponding hemal arches of an equally dyplospondylous cha- 
racter. These arches, as well as the embryonal neural arches, fuse with each 
other as well as with the bodies or centra of the vertebre, and form the ventral 
region of the occipital portion of the skull of the Selachians. 

As to the number of the dyplospondylous segments, MATVEJEFF found 
three of them forming part of the occipital region, assuming the hindmost 
limit of the head to be behind the ninth segment (after VAN WIJHE). 

MatTveEJEFF found also in the early stages of development of Prisiurus 
and Acipenser, rostrally to the seventh head-segment (VAN WIJHE), traces 
of a subdivision into separate skeletal segments, and this enables him to say 

the whole neurocranium of fishes is developed from the sclerotomes of 
he muscular head segments. The segmentation into neural and hemal arches 
does not occur here any more, but there appears the common parachordal 
plate. Muscular fibres correspond to the sixth metamere of the Selachians 
(according to the estimation of VAN W1JHE). This myotome is very early 
atrophied, and the anterior neural arch of the occipital region appears between 
the seventh and eighth myotome of the sterlet. Neither | nor MATVEJEFF found 
any traces of dyplospondilysmus in the neural occipital arches of Acipenser ; 
this is, probably, due to the fact that ontogenetically the elements correspond- 


ing to the intercalaria of the sharks develop relatively late, and the fusing 
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of the anterior neural arches of the sterlet takes place at the stages when 
these elements are not yet developed. At later stages, when the cartilages cor- 
responding to the intercalaria of the Selachians are formed in the sterlet, they 
become a part of the caudal portion of the occipital region so, that in this 
case there is no essential difference between the Acipenserids and the Elasmo- 
branchs, and the difference observed in the mode of development is caused 
by a heterochrony in the development of the elements of the vertebral column. 
I never observed the development of the lower arches in the occipital region, 
but considering its structure at more advanced stages we may infer that the 
occipital region in the Acipenserids, as well as in the Selachians, is composed 
not only of neural but also of hzmal arches. 

Thus we see that the mode of development of the occipital region in the 
lasmobranchs and Acipenserids is of the same type, but that in the onto- 
genesis of the Elasmobranchs more primitive features have survived than in 
that of the Acipenserids. 

If we turn to the comparison of the occipital region in the adult forms, 
we find other resemblances between the Elasmobranchs and the Acipenserids: 
we have seen that in the middle of the occipital region of Acipenser there is 
a longitudinal crest (prec. occipitalis medialis) continuing into the joint 
anterior outgrowthes of the anterior part of the body; on both its sides two 
cartilaginous processes (proc. occipitales laterales) part from the otic capsules. 
[ found perfectly identically situated cartilaginous processes in the lower 
sharks: they are fully pronounced in Heptanchus and Hexanchus and well 
developed in the skull of the Chlamydoselachus. 

[ shall not dwell on the structure of the otic capsules and want only 
emphasize their general resemblance in the groups just studied. In Acipenser as 
wel as in the Notidanids, the proc. postorbitalis is developed on the otic capsule, 
and the proc. przorbitalis is situated anterior to the orbit. The portion of the 
skull lying at the anterior side of the parachordal region is formed in the 
fishes by two pairs of cartilages, namely by the posterior pair of polar carti- 
lages (VAN WIjJHE) found be my in Acipenser, by O. VEIT (1911) in 
Lepidosteus and observed by Matvejerr in the sharks (Pristiurus) as inde- 
pendent ebauches, and by the trabeculz lying anterior to them; thus, the tra- 
beculz autorum correspond to the trabecule and polar cartilages of VAN WIJHE 
fused together. In the sharks (Acanthias, Pristiurus, SEWERTZOFF, 1899) the 
trabeculae autorum at early stages of development form an angle with the 
parachordals, and fuse with the ventral surface of the latter, this fusing giving 
rise to the dorsum ephippii autorum. We know that this peculiarity is most 
markedly pronounced in the lower sharks (Notidanide, Spinaceidz). In this 
respect the skull of the Acipenserids develops exactly on the same plan as 


the skull of the just mentioned Selachians: the trabecule, in fact their proximal 
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part formed at the coast of the polar cartilages, are fused with the parachordals 


from the ventral side, this fusing giving rise to the dorsum ephippii. 


Since the classical work of GEGENBAUR on the skull (1872) we know 
very well that in the lower sharks there formed in the orbital region, in the 
floor of the skull, a process directed ventrally which he designates as “Basal- 
ecke” (B. on his figures) and which he considers to be important from the 
theoretical point of view. This process is clearly pronounced in the Notidanids, 
in Scymnus, Acanthias and in some other forms. As we have seen, a process 
formed exactly in the same region by the curve of the floor of the skull is 
found also in Acipenser, where I traced its development and designated it as 
the proc. palatobasalis medialis (fig. 21, ~.b.m.). Somewhat anterior to the 
proc. palatobasalis lateralis, on the ventro-lateral surface of the orbit, the 
lower Selachians have on both sides of the skull an outgrowth of the wall 
of the orbit which I designated as the proc. palatobasalis lateralis; the proc. 
orbitalis palatoquadrati articulates with it, as it is shown on text fig. XIX 
A, B (/.0.1.) in Scymnus lichia; it is also plainly seen in the Chlamydoselachus 
(fig. XXI, p.b./.). These outgrowthes are also well developed in Acipenser 
(fig. 21, p.b./.) and take exactly the same position as in the Selachians, although 
Acipenser has no proc. orbitalis palatoquadrati. Of a great interest is the fact 
that these outgrowths (proc. palatobasale lateralis) are well developed in 
all cartilaginous Ganoids; we find them in the Scaphirhynchus (fig. XXII) 
and shovel-nosed Polyodon and Psephurus, as it shown in fig. XXIII. 

We find a great resemblance between Acipenser and lower sharks in the 
position and shape of the proc. preorbitalis and antorbitalis (p.ant.). This 
resemblance is striking if we compare fig. 21 and fig. XIX representing the 
skull of the sterlet deprived of the dermal bones with the skull of Scymnus 
lichia. It may be noted that we have here the resemblance between Acipenser 
on one side and Notidanide and Spinaceide (fig. XX and XXI) on the 
other; in higher sharks, especially in the skates, this resemblance is not so 
strong. 

When we turn to the region of the olfactory capsules and of the rostrum, 
we may note that the presence of a cartilaginous rostrum connects the Chon- 
drosteans with the sharks. It is well known that the rostrum of the Elasmo- 
branchs varies very much in its development: among the Notidanids, it is fully 
pronounced in the Hexanchus and, especially, in Heptanchus. In Centro- 
phorus, Acanthias, Scymnus and Spinax the rostrum is represented by a carti- 
laginous shovel-like outgrowth between the olfactory capsules; in Scyllium, 
Pristiurus, Mustelus, Galeus and Prionodon it is represented by three cartila- 
ginous rods joined distally. In Cestracion and some skates it is developed 
very strongly. Confronting all these facts we come to the conclusion that the 


rostral cartilage representing the primary peculiarity of the Elasmobranchs 
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Fig. XIX, A, B, C and D. Skull of an adult Schymnus lichia. A. Skull and mandibular 
skeleton viewed from the lateral side. c.M., cartilago Meckeli; c.n., capsula nasalis; n., 
nasal opening; p.ant., processus antorbitalis cranii; p.b./., processus palatobasalis lateralis ; 
p.b.m., processus palatobasalis medialis; p.0b., processus orbitalis palatoquadrati; p.po.0o., 
processus postorbitalis cranii; /p.p7.0., processus preorbitalis; pqg., palatoquadratum; 
R., rostrum; sp., spiraculum; *., outgrowth of the skull anterior to the process orbitalis. 
— B. Articulation of the proc. orbitalis palatoquadrati to the orbital wall. p.ant.o., proces- 
sus antorbitalis; p.bm., processus palatobasalis medialis; ».b.., processus palatobasalis 
lateralis. — C. Sagittal section through the same skull viewed from the interior side. 
c.M., cartilago Meckeli; d.ep., dorsum ephippii; p.b.m., processus palatobasalis medialis; 
pq., palatoquadratum; F., rostrum; r.m., carina rostri. — D. Articulation of the palato- 
quadratum to the skull viewed from below. p.b.m., processus palatobasalis medialis; 
p.ob., processus orbitalis; pq., palatoquadratum. 
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has undergone in those fishes considerable changes having been progressively 
developed in some groups and reduced in some other. 

[ have traced the embryonal development of the rostrum in the Acanthias 
and Pristiurus (SEWERTZOFF, 1899) and have found that it developes as 
the continuation of the anterior ends of the trabeculz fused together; it 
lies between the olfactory capsules and then developes (in Acanthias) into 
a flat, broad plate, the edges of which fuse again with the cartilage of the 
antorbital region. On this shovel-like cartilaginous plate of the rostrum 1 


S 


formed a medial longitudinal keel. 


fot /.p0.0 


p.ob 


A cM 
Fig. XX A. Skull and mandibular skeleton of an adult Heptachus cinereus. 
Fig. XX B. Rostral part of the. same skull viewed from below (the palatoquadrates 
have been removed. cM., cartilago Meckeli; c.”., capsula nasalis; hm., hyomandibulare ; 
apertura nasalis; p.ant.o., processus antorbitalis cranii; ~.0b., processus orbitalis 
palatoquadrati; p.ot., proc. oticus palatoquadrati; p.oc.l., proc, occipitalis lateralis; 


p.oc.m., proc. occipitalis medialis cranii; /.p0.0., proces. postorbitalis cranii; /.pr.o., 

processus preorbitalis; pq., palatoquadratum; r., rostrum; ”.™m., carina rostri. 

Tracing the development of the rostrum in the sterlet (fig. 18 and 19) 
we see that it is formed just in the same way as in Acanthias, i.e. being the 
continuation of the fused trabeculae and growing between the olfactory cap- 
sules; on it ventral surface, just as in the lower Selachians, a longitudinal 
keel is formed. In the adult Acipenserids and, especially, in the adult Spatu- 
larids the rostrum grows very much in length and expands coming into closer 
connection with the olfactory capsules. But 1f we compare it with the rostrum 
of the Heptanchus and that of the Spinaceidz we can say that it is built 
exactly on the same plane, and that the difference between the cartilaginous 
rostrum in the Acipenseride and in the above-mentioned forms of the Se- 
lachians is much less, than the difference in the shape and size of this formation 
in various forms of sharks and skates, i.e. in the group of the Elasmobranchs 
itself. 
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It is well known that the nasal orifices of the sharks are directed towards 
the ventral surface of the body; in the Chondrosteans, as in all other Te- 
leostoms, they are directed towards the dorso-lateral surface. Formerly I was 
inclined to consider this difference as a very important one, but a more minute 
comparison of various forms induced me to give up this point of view. In 
fact, the ventral position of the olfactory openings is strongly pronounced 
only in the higher forms of sharks and in the skates, but in the lower forms, 
Chondrichtyes, the position of the external nares varies: in the Cladoselachians 


the nares, or nostrils have a dorso-lateral position, in the Chlamydoselachians, 


PPro 


Fig. XXI. Skull and mandibular skeleton of an adult Chlamydoselachus anguineus viewed 
from the lateral side to show the antorbital and the palatobasal articulation of the 
palatoquadratum to the skull. a.ant.o,, antorbital articulation; cm., cartilago Meckeli; 
cm., capsula nasalis; hm., hyomandibulare; hd., hyoideum; n., apertura nasalis; /.ant.o., 
processus antorbitalis; p.b./., proc. palatobasalis lateralis; p.ob., proc. orbitalis palato- 
quadrati; p.oc.l, proc. occipitalis lateralis; p.oc.m., proc. occipitalis medialis; /.po.o., 
proc. postorbitalis; pq., palatoquadratum; F., rostrum; symph., symphysis palatoquadrati. 
as can be seen from the fig. XXI, their position is lateral; thus, it can not be 
said that in this respect the Acipenserids differ from the Chondrichtyes. 

[f from these partial resemblances we turn our attention to the general 
configuration of the neurocranium (comp. fig. 18, 19 and 21 with fig. XIX— 
XXI), we shall see that in this respect there is also a great resemblance 
between the lower sharks and the Acipenserids. 

Turning to the structure of the visceral skeleton, we find a great likeness 
between the Acipenseridz and the lower Elasmobranchs in the structure and 
position of the mandibular arches (comparing the neurocraniums we naturally 
leave out the dermal bones). The shape of the palatoquadrate cartilages of 


the sturgeons already in the earliest stages of development (fig. XX A and B) 
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reminds one very much of that of the palatoquadrate of the Selachians 
(Heptanchus, Acanthias, Scymnus), and the same may be said about its 
position (SEWERTZOFF, 1899, fig. 22 and 25). 

It is well known that in the Elasmobranchs the palatoquadrate cartilages 
of the left and of the right side form, by their anterior ends (partes palatine), 
a symphysis characteristic for all the selachoid fishes, in this they differ from 
all Teleostoms, except the Acipenserida where the symphysis palatoquadrati 
is also formed. 

The position of the palatoquadrates in the Acipenserids and in the lower 
sharks is of great interest. In Scymnus lichia the proc. orbitalis palatoquadrati 
articulates with the proc. palatobasalis of the neurocranium, and we can see 
its position in fig. XIX; immediately behind the proc. postorbitalis palato- 
quadrati (~.ob.) we see the palatobasalis lateralis (p.b./.). The proc. palato- 
basalis medialis (pr.p.b.m.) in the Scymnus is strongly protruding forward 
so, that the anterior end of the palatoquadrate cartilage, the symphysis palato- 
quadrati (/q.’), lies behind it. Here the position of the proc. orbitalis of the 
palatoquadrate and its relation to the proc. palatobasalis reminds us very 
much of the conditions we observe in the selachoid fishes (fig. XXII A). 
We find perfectly analogous relations between the palatoquadrate cartilages 
and the processi palatobasalis medialis and lateralis in the Acanthias with 
the only difference that in this case the symphysis palatoquadrati lies a little 
more forward. 

In the Hexanchus and Heptanchus (fig. XX and XXI) we observe on 
the whole the same features, but with some differences due, probably, to the 
relative sizes of the organs we are examining. [t is known that the palato- 
quadrates in Heptanchus (the same can be said of the Hexanchus) is very 
massive and bony; this fact, I think, explains its secondary attachment to the 
otic region; the proc. orbitalis is strongly developed, considerably more than 
in other sharks. The symphysis palatoquadrati lies here anterior to the palato- 
basal process of the skull, in a deep notch, between it and the proc. antorbitalis. 

In Chlamydoselachus (fig. XXI) we find very curious relations between 
these parts. Here the palatoquadrate cartilages have very much grown in 
length and extends as far as the end of the snout. 

Now, here may be the place for rising the question, whether the exclusive 
length and massiveness of the palatoquadrate and of the Meckel’s cartilages 
which we observe in Hexanchus and Heptanchus do not represent a primitive 
state, since these forms in other respects (number of branchial arches, structure 
and disposition of the copule) have retained a primitive structure? I cannot 
agree with this suggestion on the ground of the data given by the history 


of the development of the skull and of the visceral skeleton of the sharks: 


we know that the mandibular arch represents a modification of the branchial 


one having retained many features of its primitive structure (gill-rays, deve- 
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lopment of the r. pratrematicus internus n. facialis etc.). Its elongation and, 
especially, the development of the proc. palatini palatoquadrati are, certainly, 
characters which distinguish it from the primitively built typical branchial 
arches. These characters, therefore, must be considered as secondary acquired, 
developed in the result of specialisation. Besides, we know that the mandibular 
arch at early stages of its development appears in the region of the posterior 
part of the trabecular portion of 
the skull; primarily it, probably, 
appeared in its chordal part; 
therefore, its very sharply prono- 
unced protruding forward obser- 
ved in the Chlamydoselachus 
must be considered as a secondary 

character. 
The palatoquadrate of the 
Chlamydoselachus is articulated 
to the skull in three points, i.e. 
first, to the proc. postorbitalis 
(fig. XXI, p.p.0.) by means of a 
long ligament (the exact term 
for this connection is not an 
articulation: it ought rather be 
named a suspension); in the 
sine second place, it is connected 


with the proc. palatobasalis late- 


ralis strongly developed here 
and, finally, with the proc. 


antorbitalis by means of a com- 


Fig. XXII A. The head of an adult Scaphirhynchus 
Kaufmanni to show the connection of the mandibular 
apparatus to the inferior surface of the chondro- 
cranium. a.m.sy., adductor mandibule symphysialis ; 
lgm., ligament supporting the upper jaw; /.D.L, 
proc. palatobasalis; ph.m., pharyngomandibulare; 
p.bs.m., proc. palatobasalis medialis; pim.x.’, pars 
premaxillo-maxillaris of the praemaxillo-maxillo- 
palatinum bone; ”m., carina rostri; *., mesenchy- 
matic cap covering the cartilages to which the liga- 
mentum /gm. is inserted. 
Fig. XXII B. Part of the same skull. M. adductor 
symphysialis is removed to show the insertion of 
the ligament lgm. to the palatoquadrate. hm., hyo- 
mandibulare; hd., hyoideum; /gm., ligament suppor- 
ting the upper jaw; 0o.d., o. dentale; pars 
premaxillo-maxillaris of the premaxillo-maxillo- 
palatinum bone; pq., palatoquadratum; st.h., stylo- 
hyale; sy., symplecticum; *., mesenchymatic cap 
covering the cartilages to which the ligamentum 
lgm. is inserted. 
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pact ligament; the position of the palatal portion of the palatoquadrate and 
its relations to the antorbital process of the skull and to the olfactory capsule 
is shown in fig. XXI. 

Summing up all that has been said about the mode of articulation of 
the palatoquadratum in the sharks, we may admit that in all the forms investi- 
gated (Acanthias, Scymnus, Hexanchus, Heptanchus, Chlamydoselachus) it 
is articulated to the proc. palatobasalis of the skull in the orbital region by 
means of the proc. orbitalis: the anterior end of the palatoquadrate (proc. 
palatinus) lies either posterior to the proc. palatobasalis medialis (“‘Basal- 
ecke” of GEGENBAUR), or anterior to it; on the ground of the data of com- 
parative morphology this last position must be considered as a secondary one. 

In the Acipenseridz there is no proc. orbitalis palatoquadrati, but the 
proc. palatobasales mediales and laterales of the neurocranium are developed 
and take the same position as in the sharks which we have just studied. We 
find this process in Acipenser (fig. 21), in Scaphirhynchus (fig. XXII A 
and B) and in Polyodon (fig. XXIII). In the sterlet the palatoquadrate 
cartilage is suspended to this process by means of a somewhat loose connective 
tissue, in Scaphirhynchus (fig. XXII A and B) by means of a solid ligament, 
in other words it is attached exactly in the same way as in the sharks we 
have investigated. 

In one of my preceding papers (A. N. SEWERTZOFF, 1923) on the deve- 
lopment of the visceral skeleton and visceral muscles of the sharks I came 
to the result that the proc. orbitalis of sharks includes the pharyngobranchiale 
(== pharyngomandibulare) of the mandibular arch. Later, under the influence 
of turther observations on the structure of the mandibular skeleton in the 
adult Lemargus borealis and in the advanced embryos of Mustelus (A. N. 
SEWERTZOFF and N. N. DISLER, 1925), this view underwent some changes. 
DisLeR found in Lemargus above the orbital process, in the ligament connect- 
ing it with the wall of the orbit, a free rudimentary pharyngomandibulare. 
in Mustelus, at the earlier stages of its development we find in the same 
place a free lying small cartilage fusing at later stages with the orbital process: 
therefore, both these facts, i.e. the existence of a free pharyngomandibulare 
(Lemargus) and its concrescence to the orbital process in sharks (Mustelus) 
was proved by immediate observation. 


From this point of view the small cartilage always present in the cap 


of connective tissue lying on the proc. palatobasales (IVANzoFF, 1887) and 


represented in fig. XXII (#.) is of great interest. It we take into consideration 
that this cartilage (fig. XXII, #.(ph.m.)) lies exactly at the point where, as 
well as in the sharks and in the Acipenserids, the palatoquadratum is arti- 
culated to the neurocranium, i.e. at the point where the dorsal end of the 
mandibular visceral arch was primarily found, it will be quite natural 


to assume that the cartilage of Scaphirhynchus represents the last rudiment 
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of the pharyngobranchiale (pharyngomandibulare) of the mandibular arch. 
Here this element did not fuse with the palatoquadrate, but remained indepen- 
dent. It has survived in Shaphirhynchus, and it has been reduced in the other 
Chondrosteans. If that is so, the existence of this cartilage presents another 
evidence of the primitive structure of this group of fishes. 
As to the position of the palatoquadratum in the Acipenserids (fig. V 
and VIII, comp. fig. XIX), it is exactly the same as in Scymnus. We notice 


the relations of the palatoquadrate to the proc. palatobasalis medialis and to 


the proc. antorbitalis: they are almost identical in the sterlet and in the Scaphi- 


rhynchus on one side, in Scymnus on the other. The position of the palato- 


quadrate in Acanthias is almost the same as in the Acipenserids. 


Fig. XXIII. Lateral view of the skull and mandibular skeleton of Polyodon folium, cM., 
cartilago Meckeli; Hm., hyomandibulare; m«’+-pr.m.x.’, os maxillo-premaxillare; 
processus palatobasalis lateralis cranii; sy., symplecticum. 


The resemblance with the Notidaninds is not so great on account of the 
prolongation of their pars palatina palatoquadrati described above. 

At any rate the likeness in the position of the upper jaw and its relations 
to the neurocranium is very remarkable, and can hardly be explained by 
fortuitous coincidence, especially if we take into consideration that the struc- 
ture of other parts of the visceral skeleton in the sharks and in the Acipen- 
serids present very considerable differences. 

[ shall not dwell on the structure of the Meckel’s cartilage ; on the whole 
it is less developed in the Acipenserids than in the sharks, but is built on the 
same plan. 

We find in coming to the hyoid arch that, as well in its structure as in 
its position, it considerably differs from the hyoid arch of the lower sharks: 
first it is attached to the skull more dorsally and, therefore, the r. hyoideus 


n. facialis in the Chondrosteans lies medially to the hyomandibular, and 
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not laterally to it, as in the sharks.’ Secondly, the hyomandibular cartilage, 
as we have seen it, is subdivided into two elements (suprahyomandi- 
bulare s. hyomandibulare autorum and infrahyomandibulare s. symplecticum 
autorum); just as well the hyoideum (ceratohyale) is also subdivided into 
two elements, i.e. epiceratohyale (stylohyale autorum) and hypoceratohyale 
(ceratohyale autorum) (resemblance with the other Teleostomes). In this 
respect the Chondrostei, in the type of structure of their hyoid arch, differ 
considerably from the Chlamydoselachus, although the history of develop- 
ment shows that the primary type of structure of the hyoid arch was the same 
we find in the primitive forms of sharks. 

It is of great interest that we do not find in Amia a symplecticum like 
that of Acipenser articulated with the hyomandibulare. The formation com- 
monly designated as such in Amia is the annular ossification developed around 
the inferior end of the cartilaginous hyomandibulare; it is not articulated to 
the hyomandibulare, as in Acipenser. The independent symplecticum is also 
lacking in Polypterus. In this respect these fishes, more than the Acipenserids, 
resemble the Elasmobranchs. 

It is also remarkable that in the Chondrostei (as in the other Teleostomes ) 
we find a well developed stylohyale which in the Selachians has been reduced 
and survives, in the form of a rudiment, only in the Heptanchus (A. N. 
SEWERTZOFF, 1926). This indicates that the teleostomous fishes are derived 
from forms more primitive than the lowest living sharks in which this ele- 
ment was quite normally developed. 

Turning to structure of the branchial arches we find in them, together 
with a general resemblance in their segmentation, several essential differences. 
Are to be noticed: first, the presence of the suprapharyngobranchialia on two 


anterior arches; the morphological significance of these two elements is un- 


certain, and we can not say whether they represent new formations developed 


in the Teleostoms, or some primitive state, lost by the recent Elasmobranchs 
and retained in the Teleostoms. WOSKOBOJNIKOFF (1909) supposes that these 
cartilages are branchial rays having undergone modifications in shape and 
position. Without denying the probability of such a hypothesis, I must state 
that we have as yet no evidence in favour of this supposition, and must, there- 
fore, consider it as an arbitrary one. 

We find another important difference between the branchial arches of 
the Chondrosteans and Elasmobranchs in the position of the pharyngobranchia- 
lia and hypobranchialia which, by their distal ends, are in the sharks directed 
backwards, while in the Chondrosteans and other Teleostoms they are directed 
forwards (rostrally). This difference can hardly be considered as an important 

1 The most probable explanation of the different position of the tr. hyomandibularis 


n. facialis relatively to the hyomandibulare in the Elasmobranchs and in the Teleosts 
was given, as it seems to me, by I. I. SCHMALHAUSEN (1923). 


70 


/ 


HEAD SKELETON AND MUSCLES OF ACIPENSER RUTHENUS 


one, the position of these elements in the Teleostoms being probably connected 


with a whole series of features secondarily acquired in these forms, as, for 
instance, the development of the operculum and the attaching of the pectoral 
girdle to the skull. A more important difference is to be found in the structure 
of the copulz of the branchial apparatus. We know that in the Elasmobranchs 
the posterior copula is progressively developed and converted into a large 
cardiobranchiale ; parallel to the progressive development of that element, the 
copule lying immediately anterior to it are reduced. 

In the Teleostoms, from the Chondrostei onwards, the evolution of the 
copulz has taken another direction, i.e. the anterior elements, growing in size 
and fusing with each other, have been progressively developed. It is to be 
noticed that in spite of this difference, the Chondrosteans, in the structure 
of their copular apparatus, are nearer to the Notidanids (Heptanchus) (comp. 
fig. 28) than to the higher forms. 

I end this section with some notices concerning the development of the 
head muscles of the Acipenserids as compared with those of the Elasmo- 
branchs which I investigated in 1925; I do not intend to deal with the head 
muscles of the Holostei and Crossopterygians which are not yet sufficiently 
studied. 

We know (A. N. SEWERTZOFF, 1925) that the visceral muscles of the 
selachoid fishes arise in development in the shape of muscular bands (‘‘ Muskel- 
bander” of the german authors) each of them corresponding to a definite 
branchiomere, and we have also seen that in Acipenser, at the earliest stages 
of its development, the muscular plates appear on the inner side of the 
corresponding visceral arches, differing from the muscular bands of the 
sharks only by their microscopical structure: they consist not of the 
epithelial tissue but of embryonal mesenchyme (fig. 22 and 23, x). At the 
same stages the two anterior muscular rudiments, the mandibular and the 
hyoid one, remind us very much, by their position and shape, on the correspond- 
ing rudiments of the Selachians (comp. fig. 22, 23 and A. N. SEWERTZOFF, 
1925, fig. 5, 6): the mandibular rudiment consists of the same three portions, 
which we find in the sharks, namely of the ventro-lateral (/.Md’’), of the 
dorsal (/.Md’) and of the rostro-medial (/.Md’’) portion; as in the sharks 
the ventro-lateral portion is connected here with the rudiment of the hyoid 
muscles (fig. 22). By their position these three muscular portions of the 
Acipenserids correspond: the ventro-lateral to the m. adductor mandibule, the 
dorsal to the m. levator maxille superioris and the rostro-medial to the m. 
levator labiz superioris of the selachoid fishes. 

But parting from this state common to the Elasmobranchs and the 
Acipenserids, the development of these muscles in the Acipenserids follows 
another way than in the Elasmobranchs, the way characteristic for the 


Osteichtyes. The insertion of the dorsal rudiment changes, and the muscle 
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becomes inserted on the hyomandibulare being converted from m. levator 
maxilla into m. protractor hyomandibularis; the insertion of the rostro- 
medial portion (m. levator labiz superioris of the sharks), which, together 
with the ventro-lateral portion, forms the m. adductor mandibulz, has also 


changed. 


The rudiment of the hyoid muscles in the Acipenseride arises in develop- 


ment in the same manner as that of the mandibular muscles in the Selachians, 
i.e. in the shape of a mesenchymatous band, but very soon it falls into two 
portions, the dorsal and the ventral (fig. 23), and the same process takes 
place in the rudiments of the branchial muscles situated behind the hyoid ones. 

Thus we see that the appearance and the primary state of the rudiments 
of the visceral muscles of Acipenser reminds those of the Elasmobranchs, 
but that afterwards the development of these muscles follows another way: 
in the Selachians the branchial and hyoid muscles retain the shape of the 
muscular band (m.m. interbranchiales, m.m. constrictores and adductores 
arcuum) also in the adult state; from the dorsal portion of their just 
mentioned muscular rudiment develop the m.m. interarcuales dorsales mediales 
and laterales and the m.m. constrictores dorsales, from the inferior portions 
the m.m. constrictores ventrales; in Acipenser the dorsal portion of the 
visceral hyoid muscles gives rise to the m. retractor hyoideus and to the m. 
opercularis, the ventral portion to the m. constrictor; from the dorsal parts 
of the muscular bands of the branchial segments the m.m. levatores arcuum 
are formed which, by their position, correspond to the m.m. constrictores 
dorsales of the sharks; m.m. interarcuales dorsales do not develop from the 
inferior part of these rudiments, and the m. adductor of the fourth branchial 
arch is formed in another way than in the sharks. From the mid part of the 
muscular band which gives in the Selachians the m.m. interbranchialis and 
constrictor, in the Acipenser develop the numerous muscular bundles of the 
branchial rays, and, finally, the ventral parts of these rudiments (fig. 23—25, 
M.br’, M.br’, M.br’”’) develop into the ventral visceral muscles of the sterlet. 

We see, therefore, that the first muscular rudiments, which give the 
visceral muscles of the head of the Selachians and Acipenser, are very like 
each other only at the earliest stages of their development, after that the 
Elasmobranchs retain in the adult state these embryonal characters in a greater 
degree than Acipenser. In general, the differences we find in the structure 
and development of the muscles of the Elasmobranchs and Acipenser are 
more considerable than the differences found in the cartilaginous visceral 
skeleton: it can be understood, if we take into consideration that the 
cartilaginous Ganoids acquired in the course of their evolution a new and 
more perfect mode of respiration than the Elasmobranchs owing to the 
development of the bony operculum. The visceral muscles in that case appear 


as a progressive system of organs, modified according to the change which 


72 


2604 


265 
HEAD SKELETON AND MUSCLES OF ACIPENSER RUTHENUS 


occured in the type of respiration ; the skeleton appears as a more conservative 


system of organs retaining numerous primitive characters proper to the 
selachoid ancestors of the Acipenseride. 

Summing up all the above said, we see that, in the course of development 
of their cartilaginous skull, visceral apparatus and musculature as well as in 
their structure, the cartilaginous Ganoids, in their adult forms, have numerous 
and sharply pronounced resemblances with some of the selachoid fishes, i.e. 
with the Notidanids and Spinaceids ; these resemblances are so various and so 
numerous, and they are related to such characteristic and definite peculiarities, 
that it is hardly possible to account for them only by fortuitous coincidences, 
or by convergent modifications. 

But before we turn to the study of their phylogenetical interpretation, 
in order to fully appreciate these facts, we must draw still another com- 
parison, that is to say, we must compare the cartilaginous skull of the Chondro- 
steans with that of the other Teleostoms. 


THE COMPARISON OF THE SKULL OF THE CARTILAGINOUS 
GANOIDS WITH THE CHONDROCRANIUM OF OTHER 
OSTEICHTYES. 


[ have taken as an object of comparison the following forms, the develop- 
ment of which is more or less known to me, partly from the literature on the 
subject, partly from my own observations: Polypterus, according to the in- 
vestigations of BupGetTr (1907) and GRAHAM KERR (1907}, partly to my 
own, Lepidosteus (O. VEItT’s, 1911, and author’s investigations), Amia calva 
(PEHRSON’s, 1922, and author’s (1925) investigations). I mention also very 
briefly the bony fishes, as forms being much ahead in their development. 

If we consider the structure of the chondrocranium of Polypterus, Lepi- 
dosteus and Amia, i.e. of the three forms which, according to the opinion 
of most systematists, are far distant from each other, and if we compare 
them with each other, we shall find the same type of structure. 

[ am beginning with the description of the development of the skull of 


Amia calva. 


The development of the skull of Amia calva. 


The reconstruction of fig. 31, from frontal sections through a young larva 
of Amia calva, represents the skull consisting at this relatively early stage 
of development to a great extent of a prochondral tissue. We see that on the 
sides of the notochord (ch.) lie the parachordals (pch.) continuing laterally 


into the otic capsules (aud.); at this stage the occipital portion of the skull 
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has not yet appeared. The otic capsules have a form similar to the shape we 
observed in the sterlet (comp. fig. 14), and on the floor of the otic capsules 
we see a large orifice through which passes the n. glossopharyngeus (/X). 
We have seen that in the sterlet the anterior ends of the parachordals 
encircle the notochord; in the Amia their relation to the notochord is different: 
fig. 31 shows that the anterior ends of the parachordal cartilages (pch.’), in 
the shape of thin round rods, lie far apart from the notochord which lies free 
between them; neither do we find here the cartilaginous bar which in the 
sharks and in the sterlet forms the 
dorsum ephippii (fig. 14 and 17, 
d.ep.). We can particularly well recog- 
nize the difference in the structure of 
this region of the embryonic skull if 
we draw our attention to the position 
ot the eye muscles: in the sterlet the 
m. rectus externus (fig. XXIV, 7.e.) 
is inserted on to the furthest anterior 
end of the parachordal plate (pch.’); 
the position of this muscle in Amia 
(fig. 32), as well as its relation to 
the end of the notochord and to other 
neighbouring organs, is exactly the 
Re 
same (comp. fig. XXIV and 32), 

Fig. XXIV. Graphic reconstruction from 
frontal sections through the skull of an 
early larva of Acipenser ruthenus to show end of the parachordal cartilage of 
the insertion of orbital muscles on the 
neurocranium. ch., notochord; d.ep., dor- 
sum ephippii; oc., eye; 0.imf., m. obliquus notochord exactly at the same place 
inferior; 7.cxt., m. rectus externus; 
m. rectus internus; rinf., m. rectus in- 
ferior; r.sup., m. rectus superior; tr., tra~ that the parachordal plates of Amia 
becule cranii; J/., N. opticus. 


but the muscle lies above the anterior 
each given side and ends near the 
as in the sterlet: thus, it is evident 
are removed from the notochord and 


occupy another position than in the sterlet (comp. PEHRSON, 1925). 


As to the point of parting of other orbital muscles in Amia, it is the same 


as in the sterlet (fig. 14), as can be seen from comparing fig. XXIV and 


fig. 32; but we shall return to this question when discussing the problem of 
the myodome in Amia. 

In the sterlet (fig. 14) the anterior ends of the trabeculz lie apart; in 
the Amia (fig. 32) their anterior ends are coming into close proximity to 
each other ; this gives them a shape recalling a lyre. This difference is observed 
as well at the early as at the later stages of development (comp. fig. 17 and 
34). On the other hand, a mesenchymatous connection is already marked, at 
this very early stage, between the anterior ends of the trabecule in Amia; 


this connection develops at later stages into the floor of the anterior part of 
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the brain case (fig. 31 and 34); in the sterlet the formation of the floor of 


the brain case at the outset is effected immediately anteriorly to the dorsum 


ephippii (fig. 16, d.ep.), and the trabeculae fuse together under the anterior 
part of the brain at comparatively later stages of development. 

Of a great interest is the position of the palatoquadrate and its relation 
to the neurocranium at this early stage of development. Fig. 33 illustrates 
a reconstruction from sagittal section of the same stage as fig. 32; we see 
that the palatoquadrate (pq.) has on the whole a shape very similar to that 
of the sterlet (comp. fig. 2 and fig. 25 and 26), but that its relations to the 
neurocranium are quite different. We see that from early stages of develop- 
ment onwards the anterior ends of the palatoquadrate cartilages are far re- 
moved from each other and do not form the symphysis palatoquadrati which 
is so characteristic for the mandibular arch of the Selachians and the carti- 
laginous Ganoids. 

The anterior ends of the palatoquadrate cartilages (proc. palatini palato- 
quadrati, fig. 32 and 34, /p.pl.pq.) from the first closely adher and later on 
articulate with the anterior ends of the trabeculz laterally curved (fig. 32) 
and forming the proc. antorbitalis (fig. 33 and 34, p.ant.) of the neuro- 
cranium. We do not find here the articulation so characteristic for the 
Chondrostei (Acipenser, Scaphirhynchus, Spatularia) and for the lower 
sharks, 1.e. the articulation of the palatoquadrate with the proc. palatobasalis 
lateralis of the orbital region of the head, but instead of this. we find the 
articulation of the palatoquadrate cartilage to the proc. antorbitalis of the 
preorbital region which exists in the Chlamydoselachus (fig. 33, comp. fig. 
XXI, ant.). It is to be noticed that we have to deal here precisely with the 
articulation of the cartilaginous palatoquadratum and not with that of the 
bones of the upper jaw. 

In consequence of the difference in the position of the palatoquadrates 
there is a great difference in the position of the bones bearing teeth: fig. 33 
and 33 A show us the position of the premaxillar teeth and of the premaxillar 
bones (d.pmx.). We see that these teeth adher to the anterior ends of the 
trabecule (proc. antorbitalis), and not to the palatoquadrate cartilages, as in 
the larve of the sterlet (comp. fig. 32, 33 and 33 A with text fig. V). On the 
contrary, the palatal teeth have the same position as in the sterlet larve, 1.e. 
they adher to the ventro-medial surface of the anterior end of the palato- 
quadrate cartilages. We must also note that the vomeral teeth are disposed 
in two groups corresponding to the paired formation of the bones themselves, 
which at this stage of development have not yet appeared. 

The position of the first rudiments of the embryonal skull at a somewhat 
later stage is shown in fig. 33 (side view). We see here the occipital arch of 
the skull (a.oc.) lying rather far from the otic capsule; we see also the well 
developed otic capsules (c.au.) and the hyomandibular cartilage (im.) articu- 
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lated to the otic capsule. Anterior to the otic capsule lie the trabecule, the 

anterior ends of which form the antorbital process (/.ant.); the position of 

the latter between the eyes and the olfactory pits (V.) is quite typical. 

The trabeculae are connected first with the anterior ends of the para- 
chordals (comp. fig. 32), secondly, each trabecular rod by means of the 
process xx. is fused to the otic capsule of its side; this process or bar arises 
in development from the proximal end of the trabecula itself (comp. fig. 32 
and 33, xx.). Through the canal formed by this bar pass the r.r. hyomandi- 
bulares buccalis and palatinus of the Facial. I did not find this bar in the 
embryonal skull of the sterlet. The position of premaxillar teeth is also 
distinctly seen on the reconstruction. 

The mandibular arch is shown here from the side, and as we compare 
it with the mandibular arch of the sterlet larve, we find some diffe- 
rences in the shape (not to mention the differences in the position which we 
noted in the description of the reconstruction fig. 32). Here (fig. 33) we see 
that the posterior part of the palatoquadrate is much enlarged (fig. 33, 
pq.) and the anterior one, i.e. the pars palatina palatoquadrati (/.pq.), is 
thinner, so that in the posterior part of the palatoquadrate we see as it were 
an outgrowth directed dorsally to the otic capsule; in the sterlet (fig. 16, 2 
and 26) it is the anterior end of the palatoquadrate which is broader. The 
relation of the palatoquadrate cartilage to the antorbital process is seen here 
very distinctly. Pars palatina palatoquadrati (fig. 33) articulates to the ant- 
orbital process (p.ant.) by its anterior end from below and from the sides, 
and an articulation is also formed between the mandibular arch and the neuro- 
cranium. In Amia there are neither traces of an articulation with the orbital 
region of the skull, nor those of the presence of the processus palatobasalis. 

The reconstruction of fig. 33 illustrates the shape and the position of 
the hyomandibulare (im.) which, as we see from the comparison with fig. 16, 
differs in its shape from the hyomandibulare of Acipenser. We know that in 
the sterlet the first rudiment of the hyomandibulare is subdivided into two 
elements: the hyomandibulare autorum (supraepihyale mihi) and the sym- 
plecticum autorum infrahyomandibulare mihi). In Amia the ventral portion 
of the hyomandibular cartilage (fig. 


33, XX and fig. 35, XX) does not sepa- 


rate from the dorsal part neither at this, nor at later stages of development, 


so that in this respect Amia is more closely allied to the selachoid fishes than 
to the Acipenserids, since in the first we do not find any segmentation of the 
hyomandibular part of the hyoid arch mentioned above. As to the stylohyalia, 
on the whole they are developed as in the Acipenserids, and I shall not dwell 
on them. 
The reconstructions of fig. 33 and 34 illustrate two somewhat later stages 
development of the cartilaginous skull of Amia. On the reconstruction 


| fig. 34 we see the same characteristic peculiarities in the mode of appear- 


76 


HEAD SKELETON AND MUSCLES OF ACIPENSER RUTHENUS 
ance of the chondrocranium which we noticed at earlier stages (fig. 31—33): 
just as well the anterior ends of the parachordal plates are far removed from 
the end of the notochord (**) and just as well the trabeculae form a cha- 


racteristic curve in the shape of a lyre; the anterior ends of the trabecule 


are fused with each other and form a plate — the floor of the anterior portion 


of the skull; the skull is tropibasic at the earliest stages of development. 

The proc. antorbitales (p.ant.) have much grown laterally (comp. fig. 31), 
and lie between the eyes and the olfactory sac (N.) in which the anterior 
and posterior external nares already appear. Above each proc. antorbitalis 
(p.ant.) the lateral wall of the skull, growing dorsally, forms the upper pre- 
orbital process (proc. preorbitalis, p.pr.o.). On the left side of fig. 34 are 
represented the cartilages of the alisphenoid region (cart. alisphenoidei, als. 1, 
als. 2); we find two of them, an anterior and a posterior one: both these 
cartilages arise in development as independent formations being connected 
with the trabeculz and with the otic capsules only by means of mesenchymatous 
bands. 

Of a great interest is the structure of the most anterior part of the 
chondrocranium shown in fig. 34 and 35. At the stage represented in fig. 34 
the olfactory sacs lie immediately before the antorbital processes (/.ant.) ; 
between these the anterior end of the chondrocranium presents a somewhat 
prominent low cartilaginous wall out at the middle of which rises a small 
medial outgrowth (r.). At a later stage of development shown on fig. 35 we 
see that under the olfactory sacs the cartilaginous floor of the olfactory cap- 
sule (planum nasale, p/.n.) has been formed, and that the outgrowth (r.) of 
the former stage represents now the real septum nasale, slightly protruding 
forward. Comparing that stage of development of Amia, when the septum 
nasale is already formed (fig. 34 and 35), with the corresponding stage of 
the development of the sterlet (fig. 19) we find that the position of the 
cartilaginous olfactory capsules is very different: in the sterlet there is no 
true septum nasale, and the olfactory capsules are separated by that part of 
the skull where the cavity of the brain is situated (fig. 19). We can only 
compare with the rostrum of the Acipenserids the small impaired outgrowth 
(fig. 35) lying before the olfactory capsules and we must admit that the 
rostrum, as well in its position as in its size, very much differs from the 
rostrum of the Chondrosteans. 

[ shall not dwell minutely on the description of fig. 35, the modifications 
which have taken place in the skull being easy to understand from the com- 
parison of fig. 33 with fig. 34 and 35. Comparing the skull of the Amia larva 
(fig. 35) with that of the sterlet at a nearly corresponding stage of develop 
ment we notice very considerable differences which we find as well as if 
we compare the chondrocranium of adult animals. To be noticed: the strong 


development in the sterlet of the proc. postoccipitales mediales and laterales, 
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which in the Amia are hardly developed at all; then, the strong development 
of the occipital part of the skull, very short in Amia; the length of the otic 
region of the skull in the sterlet and its relative shortness in Amia; the lacking 
of the proc. palatobasalis lateralis and of the basal angle (‘‘Basalecke”, 
GEGENBAUR) of the skull; the position of the nasal capsules in Amia different 
trom that of the Acipenserids, as was mentioned above; the slight develop- 
ment of the rostrum in Amia; finally, the mode of articulation of the maxillar 
to the skull differing from that of 
the sturgeons, i.e. the articulation of 
the proc. palatinus with the proc. 
antorbitalis of the skull and the 
absence of the symphysis palato- 

quadrati. 
Thus, we come to the conclusion 
that the chondrocranium of _ the 
Amia, in its course of development 
as well as in its structure, differs in 
many important points from the 
chondrocranium of the Acipenserids, 
as well as from the cartilaginous 
skull of the lower Selachians which 
have many resemblances with the 

sturgeons. 
Very interesting is the question 
as to how far the type of develop- 
Fig. XXV. Graphic reconstruction from 
frontal sections through the skull and 
orbital muscles of a larva of Acipenser a general one, i.e. how far the 
ruthenus at a somewhat more advanced 
stage of development. oc., eye; o.inf., m. 
obliquus inferior; p.ant.o., processus ant- from those of the Acipenserids are 
orbitalis; p.ch., parachordalia; rint., m. 


rectus internus; r.ex?., m. rectus externus; 


r.sup., m. rectus superior; ¢r., trabecule Very remarkable in this respect is 


crani; J/., n. opticus. 


ment traced by us for Amia calva is 
peculiarities noted by us as differing 


to be found in other Teleostoms: 


the development of Lepidosteus 


because of the very considerable differences existing between the skull 


of the adult Lepidosteus and that of the Amia. The development of 
the chondrocranium of Lepidosteus has been investigated comparatively 
recently by O. Vert (1911), and I have added to this investigation my own 
observations of some stages interesting for further comparison. 

If we take a relatively early stage of development of the skull of Lepi- 
dosteus, where the ebauches are represented partly by the prochondral tissue, 
partly by a dense mesenchyme (fig. XXVI) and if we compare it with the 
reconstruction of the Amia calva (fig. 32), we shall see that we have here 


similar types of structure of the embryonal skull. 


78 


271 
HEAD SKELETON AND MUSCLES OF ACIPENSER RUTHENUS 


We see that the otic capsules have a very similar shape and that the 
relation of the anterior ends of the parachordal plates (pch.’) to the anterior 


end of the notochord (ch.) is exactly the same, as in the embryonal skull of 


Amia (fig. 32): the anterior ends of the parachordals (pch.’) lie wide apart 


ch 
Fig. XX VI. Graphic reconstruction from frontal sections through the skull of a young 
larva of Lepidosteus osseus. c.au., auditory capsule; ch., notochord; hyp., hypophysis; 
N., nasal pit; p.ch., parachordalia; p.ch.’, anterior part of the parachordals; pq., pala- 
toquadratum; oc., eye; tr., trabeculae cranii; **., fontanelle near the anterior end of 
the notochord; f.V.VJ/., foramen nervi V and VII. 
from the boundary line between the otic capsules and the parachordal floor 
of the skull, so that between them and the notochord there is a space free 
from cartilage. The form of the trabeculz is the same as in Amia (comp. 
fig. 32); their thickenings xx. in Lepidosteus correspond to their curves rx. 
in Amia, and the same may be said about the curve of the anterior ends of 
the trabeculz. The position of the palatoquadrate (fig. XXVI and 34, pq.) 
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is also the same in both cases, and we see that the anterior ends of the palato- 
quadrates adhere to the anterior ends of the trabeculae (what is to be the 
antorbital process). 

In tracing the future development according to the reconstruction of 


QO. Veit I find great resemblances with Amia and corresponding differences 


from Acipenser (comp. fig. 7 and 9 of O. Veit with fig. 33, 34, 16 and 17 
, 


to the fig. XXVII 


illustrating a later stage of development of the skull of Lepidosteus where the 


of this paper). I claim the attention of the reader especial 


mode of articulation of the pars palatina palatoquadrati (p.pq.) and the proc. 


antorbitalis (p.ant.o.) are clearly seen; here the relations of these parts are 


Fig. XX VII. Graphic reconstruction frem saggital sections through the skull of a 
larva of Lepidosteus osseus at a somewhat more advanced stage than that of fig. 
XXVI. als., alisphenoid cartilages; c.au , auditory capsule; ch., notochord; cM., cartilago 
Meckeli; hyoideum; /Jim., hyomandibulare; N., nasal pit; /.ant.o., proc. antorbitalis ; 
p.oc., processus occipitalis cranii; p.pq., pars palatina palatoquadrati; pgq., palatoquadra- 
tum; sy., symplecticum; ¢r., trabeculz cranii. 
exactly the same as in Amia (fig. 33 and 35), and very different they are 
from what we see in the sterlet. The same may be said about the structure 
of the septum nasale with the only difference that in Lepidosteus we do not 
find at all the rostral process which, though hardly pronounced, still exists 
in Amia. 

Fig. XXVII represents the reconstruction of a relatively late stage of 
development of the skull of Lepidosteus corresponding approximatively to the 
stage represented by O. Vert in fig. 11—14 of his paper. We see that, in spite 
of differences in shape and size of the cartilages of the skull caused by the 
growth of the anterior part of the head, the relations of the parts are exactly 
the same as in Amia. We observe here the formation of a new part between 
the olfactory sacs (sn.) and the articulation of the anterior end of the palato- 


quadrate to the proc. antorbitalis of the skull. The same peculiarities in the 
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development of the embryonal chon- 


drocranium of Polypterus have been 
observed by BupGett and by G, Kerr. 
XXVIII 


represent a copy from the fig. 78 after 


G. KERR (1907) and from the fig. 1 


Fig. and fig. 


ig. 
of the table X after Bupcrrr (1907). 
In the last figure the copy is simplified 
from the blood 


my having left out 


vessels represented by BupGETT. 

In comparing fig. X‘X VIII ( Polyp- 
terus) with fig. 32 and 34 of the pre- 
sent paper (Amia) and the fig. XXVIII 
the of 


with 7 O. VEIT, we find 


fig. 
a remarkable resemblance, especially if 
we take into account their position in 
the system and the differences in the 
general configuration of the skull of the 
fishes. We see the same relation 


of 


adult 


of the anterior ends the para- 


Fig. XXVIII. Skull of a young larva 
of Polypterus (after Graham Kerr). ‘ch., 
notochord; pch., parachordalia; pch.’, 
anterior ends of the parachordals; pl.c., 
floor of the anterior part of the skull; 
tr., trabecule cranii; fontanelles 
near the anterior end of the notochord. 


chordals to the anterior end of the notochord, the same peculiar curves of the 


trabecule (xa.), the same fusing of their 


anterior ends in order to form the 


anterior part of the floor of the brain-case (//.c.) and, finally, a very great 


resemblance in the general configuration of the embryonal skull. In short, 


= 


c.M 
29 
Fig. XXIX. Skull of the larva of Polypterus ( 
a.ant.o., articulation antorbitalis; c.au., 
cM., cartilago Meckeli; 
dibulare; pq., palatoquadratum. 


A. Z. 1928. SI 


18, 


auditory 
capsula nasalis; hm., hyoman- 


comparing the early 
stages of development 
of the skulls of Amia, 
of Lepidosteus and 
of Polypterus we see 


the of 


same _ type 


structure of the 


chondrocranium wi- 
dely differing, by a 
whole series of cha- 
racters, from the type 
we find in the em- 
bryos of the sturgeons 
and, as we have seen 


that 


after Budgett). 


capsule; it, in oi the 


lower sharks. 
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Fig. XXX. Transverse section through the anterior part of the head of an advanced 
larva of Polypterus Delhesi. a.ant.o., articulation antorbitalis; oc., eye; p.ant., proc. 
antorbitalis; p.pq., pars palatina palatoquadrati. 

| come to the same conclusion comparing later stages of development of 
the skull of Polypterus, studied by BupceErtt (fig. X XIX) with the correspond- 
ing stages of the development of the skull of Amia and Lepidosteus (comp. 
fig. 35 and XXVII of this paper with fig. 11—19 of O. VEIT, 1911). Here 
also, in spite of the differences in the shape of the skull of the larva which 


are very considerable, as iar as Lepidosteus is concerned, we see the same 


mode of articulation of the pars palatina palatoquadrati with the proc. antorbi- 


talis cranii; fig. XXIX shows us that it adheres to the ventral side ot the 
olfactory capsule. But investigating a later stage of the development of 
Polypterus, where the ossification of the skull is well developed, | found that 
a true articulation (a.ant.) is formed between the pars palatina palatoquadrati 
(p.pqg.) and a true, though small proc. antorbitalis cranii (p.ant.) projecting 
into the orbital cavity. These relations are distinctly seen on fig. XXX illustrat- 
ing a transverse section through the larva of Polypterus, 9 cm. On the left 
side we see the proc. 

antorbitalis ( p.ant. ) 

and articulation 

with the pars palatina 

of the palatoquadrate 

(p.pqg.); on the right 

side (the section being 

taken a little obliquely) 

we see how the antor- 

bital process projects 

into the orbital cavity. 

The position of 

Fig. XXXI. Transverse section through the olfactory the 


region of the same larva of Polypterus Delhesi as that ‘ ; 
fig XXX. c.n., olfactory capsule; s.7., septum nasale. and their relations to 


olfactory capsules 
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Fig. XXXII. Transverse section through the skull and olfactory region of a young Amua 


calva, a.ant.o., articulation 
each other in Polypterus are 
XXX] 
strating a section from the 
XXX: 


that the olfactory 


shown on fig. 


same series as fig. 
we see 
sacs are separated by a thin 
cartilaginous septum 
and closely adhere to each 
other; they lie in front of 
the brain-case. We find the 
relations in Amia 
The 
the skull of the latter is 


shown on fig. XXXII. Here 


olfactory capsules 


same 


calva. section through 


also. the 
are separated by a thin 


septum nasale ($i) and 


are situated in front of the 
brain-case. 

We find analogous rela- 
tions in Lepidosteus. In fig. 
17—20 of O. he 
designates the whole anterior 
part of the skull of Lepido- 
steus as a rostrum (septum 


rostri), and remarks that he 


antorbitalis ; 
palatina palatoquadrati; N., 


p.ant.o., processus antorbitalis ; 
nasal pit; s.7., septum nasale. 


P-P4., 


pars 


Fig. XXXIII. Frontal section through the olfac- 

tory region of a young Acipenser ruthenus. N., 

nasal pit; /f.ant., processus antorbitalis; R., rost- 

rum; S.., septum nasale; f¢.en., telencephalon; J., 
n. olfactorius. 


' The section passes here through a comparatively thicker part of the septum; in 


other parts it is thinner. 
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has chose this neutral denomination because he does not find any relation of 
the anterior part of the chondrocranium to the olfactory sacs, that is to say 
to the cartilaginous olfactory capsules; I think this definition is not correct, 
as by the term “rostrum” applied to the cartilaginous Ganoids and to the 


sharks we mean the prenasal part of the skull; but here, in Lepidosteus, the 


olfactory capsules lie on the very end of the head, and the part called 


“rostrum” by O. Vert is undoubtedly the postnasal part of the cartila- 
ginous skull. 

Thus, a definite position and definite mutual relations of the olfactory 
capsules to each other and to the neighbouring parts, and in particular a defi- 
nite type of the septum nasale is found in Polypterus, Amia and Lepidosteus 
and, let us add, in the bony fishes. 

In the Chondrosteans we have another type of structure. Fig. XX XIII 
illustrates a frontal section through the anterior part of the skull of a young 
sterlet on the plane of the olfactory openings. We see that the rostrum (7.) 
lies in front of the olfactory pits (N.), and that the later lie very wide apart; 
in their anterior part they are separated by a very thick internasal septum 
(c.n.), and between their posterior parts lies the anterior part of the cartila- 
ginous brain-case; we have here another type of structure, nearer to the 
sharks and widely differing from the forms just mentioned. In turning to 
the comparison of the visceral apparatus of Amia with that of Lepidosteus 
and Polypterus we must once more note the already mentioned articulation 
of the palatoquadratum to the neurocranium which is the same in all these 
forms: the suspension by means of the hyomandibulare on one side (hyostilic 
suspension) and the articulation to the antorbital process of the skull (not to 
the proc. palatobasalis lateralis, as in the sharks and in the Chondrosteans). 
The symphysis palatoquadrati, so characteristic for the sharks and sturgeons 
is lacking in all these forms. 

Further, in Amia, Lepidosteus and Polypterus the hyomandibulare (epi- 
hyale) is not divided into two elements (hyomandibulare s. supraepihyale and 
symplecticum s. infraepihyale), as in the Chondrosteans, but remains an un- 
divided cartilaginous element. I point out that we mean here precisely the 
division of the cartilaginous hyomandibular element: it is known that Amia 
and Lepidosteus have a bony symplecticum formed as an independent ossifi- 
cation, but the cartilaginous hyomandibulare remains unsegmented, even in 
the adult state; the real articulation between the bony hyomandibulare and 
the symplecticum which we find in the sturgeons is not formed in this case. 
In Polypterus, even in the adult state, the bony hyomandibulare is also un- 
segmented. We must admit that in this respect these forms (especially Polypte- 
rus) are more closely allied to the sharks than to the cartilaginous Ganoids. 

Summing up all the above said, we see that Amia, Polypterus and Lepi- 


dosteus, in the structure and development of their neurocranium and visceral 
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apparatus, are very similar forms, very much differing from the cartilaginous 
Ganoids. 

Coming to the end of our comparison, in order to make it more clear, 
let us confront the results we have arrived at. 

We have seen that the cartilaginous Ganoids (Acipenseridz and, so far 
as we can judge, Spatulariide) resemble the lower sharks (Notidanide and 


Spinaceide) in following characters: 


The trabecule + cartil. polares fuse to the parachordals from the ventral 
side. 

The parachordals represent long cartilaginous plates by their anterior ends 
adhering to the notochord. 

The cartilaginous floor of the skull is formed at the outset by the con- 
crescence of the posterior ends of the trabecule immediately in front of 
the notochord. 

The lateral palatobasal processes are well developed and used for the 
suspension of the palatoquadrates. 

There is a medial palatobasal process forming a basal angle; the dorsum 
ephippu is well developed. 

The olfactory capsules lie wide apart, and there is no true septum nasale. 
Anterior to ine olfactory capsules a long rostrum is formed. 

The medial and lateral occipital processes are strongly pronounced. 
There exist a general resemblance between the forms of the skull at later 
stages of development as well as in the adult state. 

The symphysis palatoquadrati is always present; the general shape and 
the relation of the palatoquadrate to the neurocranium in the lower Se- 
lachians and Chondrosteans are always similar. 

The palatoquadrate is suspended to the neurocranium in the orbital region 
(proc. palatobasalis lateralis), behind the antorbital process. 


On the other hand, Polypterus, Lepidosteus and Amia are much alike 


following features, in which these forms differ from the Chondrosteans. 


The trabecule + cart. polares are fused to the ends of the parachordals 


from the front and not from the ventral side. 


The anterior rodshaped ends of the parachordals are rather far removed 
from the anterior end of the notochord, so that it exists a fontanelle in 
the anterior part of the chordal portion of the embryonal skull. 
The floor of the skull is formed at the outset by the fusing of the anterior 
ends of the trabecule. 
The lateral palatobasal processes are not developed either in the embryo- 
nal, or m the adult state. 

5. There are no medial palatobasal processes and no basal angle of the skull. 
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The olfactory capsules are near each other; a thin and high septum nasale 
is formed. 

The rostrum is very little developed, or altogether lacking. 

The lateral and medial occipital proc are hardly pronounced. 

The general shape of the embryonal skull very much differs from the type 
observed in the Selachians and cartilaginous Ganoids ; on the contrary, the 
jeneral shape of the embryonal skull is very similar in Lepidosteus, Amia 
and Polypterus. 

The symphysis palatoquadrati is lacking, and the ends of the palato- 
yuadrates are rather far removed from each other. 

There is no articulation of the palatoquadrates to the orbital region of 
the skull; the palatoquadrates are always articulated to the proc. antorbi- 


talis cranii. 


In comparing all these characters, we see that in the Teleostomis we have 
investigated one can find two sharply pronounced types of structure of the 
cartilaginous skull very much differing from each other. We see that each of 
these types is characterized by a whole series of features relating to the pecu- 
liarities of the embryonal development as well as to the structure of the adult 


skull; these differences can by no means be explained by fortuitous coinci- 


dences. On one hand, we have the type of the Chondrosteans which, by a 


whole row of very characteristic and sharply pronounced peculiarities, are clo- 
sely allied to the definite groups of lower Selachians ( Notidanidz and Spina- 
ceide) and which, as far as we can judge, have inherited these features from 
some very primitive ancestors, that is to say from some lowest Osteichtyes, 
unknown to us palzontologically. On the other hand, we have the skull of the 
Crossopterygians (Polypterus) and Holosteans (Lepidosteus, Amia) which, 
by some structural peculiarities and by its development, very much differs 
from the type of the Chondrosteans, in the first place by the absence of a 
whole series of primitive, we might say, “selachoid” features, in the second 
place, by the presence of a whole series of new features, not to be found in 
the Chondrosteans. 

It is very remarkable that, although the forms I have studied (Amia, 
Polypterus, Lepidosteus) belong to the groups which, according to the modern 
classification, are far removed from each other in the system, we have here, 
in fact, one type of structure, where, in spite of external differences, the plan 
of structure leaves no doubt as to its unity in anyone who draws his know- 
ledge of the development and structure of their skull from personal in- 
vestigation. 

lf we were to base our classification of the Teleostoms on the develop- 
ment and structure of the neurocranium and of the visceral skeleton, we should 


have to subdivide ali the Teleostoms into two principal groups: one, including 
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the Chondrosteans (Acipenseride, Spatularide), the other — the rest of the 
Teleostoms (Crossopterygii, Holostei, and, very probably, Teleostei). The first 
group, considering its indubitable resemblance with the lowest Selachians, is 
the most primitive group of all the Teleostoms. 

Of some interest is the second conclusion resulting from our investigation: 
that the Chondrosteans (Polypterus) and the Holosteans (Amia and Lepi- 
dosteus) are much nearer to each other, in their structure and in the develop- 
ment of their chondrocranium, than to the cartilaginous Ganoids. 

This conclusion differs to a great extent from the modern views of the 
authors on the systematical position and philogenetical relations between all 
these groups of fishes (Chondrosteans, Crossopterygians, Holosteans). 

In the present work I will not enter into the discussion of these questions 
because, first of all, we have arrived at that conclusion on the ground of the 
investigation of the living forms, and, if this conclusion were true, it should 
equally apply to the fossil ones; but about the cartilaginous skull of the last 
very little is known; in the second place, because, from my point of view, we 
have no right to make phylogenetical conclusions of a general character on 
the ground of the investigation of results concerning one system of organs, 
even when this system is morphologically such an important one, as the cartila- 
ginous skull; we have first to verify the correctness of the conclusions arrived 
at on other systems of organs in order that these conclusions might be based 
on a large number of organs, if possible on the whole organisation of the 
animals we study. 

Besides, considering that we have to take into account the organisation 
of extinct forms, known to us only in fossil remains, we must assign to the 
bony skeleton a very great importance. The comparison with the latter will 


form the subject of the next part of this work. 


THE COMPARISON OF THE SKULL OF THE ACIPENSERIDA® 
WITH THE SKULL OF THE PALAEONISCIDAE AND THE DEVE- 
LOPMENT OF THE MYODOME. 


it is generally admitted among the paleontologists that the cartilaginous 
Ganoids, i.e. the Chondrosteans, the Acipenseroids and the Polyodonts, 
represent a degenerate group of fishes which have secondarily acquired some 
features of the primitive organisation. 

This opinion was emitted by Traquair and Cope and accepted by SMITH 
Woopwarp. In his very interesting paper on “The structure of certain 
Paleoniscids and the Relationships of that group with other bony fishes” 
(1925) Watson discusses this problem and comes to the conclusion that the 


cartilaginous Ganoids are derived from some primitive palzeozoic Palzeoniscids 
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(Cheirolepis) and that forms like those described by StTENs16 under 
the name of Birgeria mougeoti may as well be considered as intermediate 


form. The conclusions of Watson are chiefly drawn from the study of the 


skull, and having studied the skull of Acipenser we must now consider how 


far have we the right to derive the structure of the skull of the Acipenseroids 
from that of the Palzoniscids. 

STENSIO (1920—1925) studied the structure of the neurocranium in the 
triassic Birgeria mougeoti, and WaTSON reconstructed the neural cranium of 
two primitive Paloniscids, forms A and B. He found that the palzoniscid 
neural cranium in its structural type has great affinity with those of the living 
Teleosts (Watson, l.c., p. 851). The occipital processes so characteristic for 
the sharks and cartilaginous Ganoids are not developed in the occipital region 
of the skull of the Palzoniscids, and the rostrum is also wanting. Their skull 
is typically tropibasic with a well developed interorbital septum and a typical 
myodome for the orbital muscles. 

The structure we find in the Chondrosteans is due, after WATSON, to the 
fact that in consequence of the slight reduction of their eyes the interorbital 
septum became atrophied, the raised brain was again lowered, and the skull 
has again acquired a platybasic type; their myodome, moreover, has been also 
atrophied. 

The triassic Birgeria which possessed only a low interorbital septum and 
slightly developed myodome may be (Watson) considered as a_ transition 
Stage. 

As both Watson and STENSIO attached a great importance to the pre- 
sence of the myodome and interorbital septum for the problem of the relation- 
ship of lower Actinopterygians, I investigated the development of the orbital 
muscles in fishes, as well as the formation of the myodome’ and the develop- 
ment of the interorbital septum. Moreover, a detailed study of this problem 
was made in my laboratory by E. F. Eremejeva.® Here I will only briefly 
expose the results of these investigations because they can help us to clear 
up the relationships of the actinopterygian groups which interest us now. 

Fig. XXXIV illustrates a reconstruction of the floor of the skull of an 
embryo of Pristiurus melanostomus of 25 mm; the outlines of the eye-balls 
(oc.) and the position of the m. rectus externus are given, and we see that this 
muscle (r.ext.), supplied by the n. abducens (VJ), is inserted on the anterior 
jateral margin of the parachordals, while the other orbital muscles, m.m. rect. 
internus (r.int.), rect. inferior (r.imf.) and rect. superior (7.sup.), are inserted 
on the point of concrescence of the alisphenoid cartilage with the basal part 
of the skull. 


1 The myodome of the recent fishes is very carefully described by ALLIs (1919). 
? Not yet published. 
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If we return to the fig. XXIV and XXV illustrating the reconstruction 
(from frontal sections) of the embryonal skull and orbital muscles of Aci- 


penser ruthenus, we can see that m. rectus externus (r.ext.) is inserted here 
in the same manner as in the sharks (fig. XXXIV), i.e. on the anterior lateral 


margin of the parachordals, while other rectus muscles (r.int., r.inf., r.sup.) 


are inserted in front of it, on the lateral border of the trabecule cranii (fr.). 


Fig. XXXIV. Reconstruction from frontal sections through the head of a larva of 
Pristiurus, 25 mm, showing the position of the chordal part of the skull and of the 
orbital muscles. ch., notochord; hyp., hypophysis; oc., eye; p.ch., parachordal fioor of 
the skull; r.ert., m. rectus externus; r.inf., m. rectus inferior; rint., m. rectus internus; 
r.sup., m. rectus superior; /’/., n. abducens. 
Their point of insertion is better seen in fig. XXV representing a somewhat 
later stage of development of Acipenser ruthenus when its skull is more 
developed. 

We see, therefore, that in the early stages of development, when the 
skull is not yet formed and the orbital walls not yet developed, the orDital 
muscles (in particular the m. rectus externus which, as we shall see, plays 
an important part in the formation of the myodome) are inserted on the parts 


which are to be the floor of the skull, i.e. on the parachordalia and the tra- 
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beculz. The insertion of those muscles in the sharks and in the Acipenseride 
is effected in the same manner. 
It is very interesting to compare Acipenser with Amia; the skull of this fish 
is still of a platybasic type but, as described by ALLIs (1897), already po 
ing a myodome. Fig. XX XV represents a transverse section through the preotic 
region ot the head of a young larva of Amia calva. The lateral walls of the 
orbit are not yet formed, and the foramina for the exit of the trigeminal 
and the anterior branches of the facial are not yet differentiated, so that all 
these nerves part between 
the brain and the auditive 
capsule; the section passes 
through the anterior end 
of the notochord (ch.) 
and the anterior portions 
of the parachordals (fch.’). 
M. rectus externus (7.ext.) 
which plays the chief part 
in the formation of the 
myodome is not inserted on 
the exterior margin of the 
parachordals, as in Acipen- 
ser (fig. XXIV) and 
sharks (fig. XXXIV), but 
runs'in the interval between 
the parachordals and the 


XXXV. Transverse section through the head of brain and enters inside the 
ing larva of Amuia calva to show how the exter- 
rectus muscle (7. ext.) enters into the skull. The 


passes behind the eve-balls. is brain; ch., near the notochord (ch.). 
p.ch.’, anterior ends of the parachordals. 


brain-case: it is inserted 


The reconstruction of 
fig. 32 (from frontal sections) shows the relations of the m. rectus externus 
to the cranial cavity and the anterior end of the notochord at the same stage 
of development. We see here that this muscle runs somewhat obliquely, 
inwards and backwards, and ends without reaching the notochord. The other 
rectus muscles of the eye (r.int., r.inf., r.sup.) are inserted somewhat more 
in front, in the point near the point of concrescence of the trabeculz to the 
parachordals. 

The position of the rectus externus muscle is also shown in the recon- 


struction of fig. 34; here it is not yet inserted inside the skull. At a some- 


g 
he re advanced stage of the development of Amia represented i 
what more advance Stage of the development of Amia represented 1n 


fig. XXXVI we see that m. rectus externus (7.ext.) is inserted by means of 
its medial end inside the skull on the internal wall of the parasphenoideum 


(pr.sph.), while other rectus muscles (we have figured in this reconstruction 
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only the m.m. recti inferior and superior) are inserted in front of m. rectus 
externus. 

We have seen that the m. rectus externus, at the earliest stages of its 


development, lies almost transversally to the axis of the body (fig. 32) and 


that afterwards it occupies a somewhat more oblique position (fig. 34): at 


stages still more advanced its point of insertion is even more displaced, as 
it is seen comparing fig. XXXVII with fig. 31. 

The reconstruction of fig. XX XVII illustrates a very advanced stage of 
the development of Amia calva. It shows us that here m. rectus externus lies 


Cc 


Fig. XXXVI. Graphic reconstruction from transverse sections through the base of the 
skull and the median parts of the auditory capsules of Amuia calva at a somewhat 
more advanced stage than that of fig. XXXV to show the position of orbital muscles 
C., brain; c.au., auditory capsule; oc., the contour of the eye; pr.sph., os parasphe- 
noideum; m. rectus externus; rin., m. rectus inferior; m. rectus 
superior; ¢r., trabeculae cranii. 
not transversally (fig. 31), but obliquely (forming an angle of about 45° with 
the axis of the body), and enters far inside the skull. The difference between 
Amia and Acipenser, as it is seen from comparing fig. XXIV and XXV with 
fig. 31, 34, XXXVI and XXXVII, consists in the fact that in the sharks 
(fig. XXXIV) and the Acipenserids the orbital muscles do not enter inside 
the skull and are inserted at the earliest stages of their development on the 
trabeculae and parachordalia, whilst in Amia the majority of the orbital 
muscles, i.e. m.m. recti inferior, internus and superior and both m.m. obliqui, 
are inserted in the same manner as in Acipenserids and Selachians, but the 
m. rectus externus which develops differently: it is not inserted on the anterior 
border of the chondrocranium (parachordals, fig. XXIV and XXV), but 
without coming into contact with those cartilages enters inside the skull close 
to the anterior end of the notochord where it is inserted on the 0. parasphenoi- 


deum. In consequence of this process the m. rectus externus grows here rela- 
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tively longer than in Acipenser 


and in sharks, and occupies a somewhat diffe- 


rent, more oblique, position (fig. XXXVII), being able to move the eye 


further backwards than in the Acipenserids. 


In the stages I have investigated in the Amia, a true independent myo- 


rink 


Fig, XXXVII 


through the 


Graphic reconstruction from frontal sections 

fleor of the skull an advanced larva of 
Ama calva to show the insertion orbital muscles on the 
parts of the skull. c.au., auditory capsule; ch., notochord; 
pch., parachordal floor of the skull; pr.sph., os parasphe- 
noideum (black); m. rectus externus; rectus 
inferior; r.inl., m. rectus internus; 7”.sup., m. rectus superior; 

tr., trabecular floor of the skull; //., n. opticus. 


of 


of 


In a transverse section through the larval skull of Lepidosteus 


dome, i.e. the canal 


in which m. rectus 
externus lies, was not 
but 


position of this 


yet developed, 
the 
muscle was quite si- 
to that 
the adult 
the 


inside the skull, 


milar we 


observe in 
animal: muscle 
lies 
where it enters toge- 
ther with the trige- 
mino-facial nerve. 
We can say that the 
development of the 
canal of, the myodome 
is connected with 
some peculiarities in 
the mode of develop- 
ment of the m. rectus 
well as 


its 
the 


externus, 
the 


as 


with fact of 


growing into 
skull. An intermediate 
state between the 
mode of development 
observed in Amia on 
one side and Acipen- 
ser and sharks on 
the other, we find in 
the 


the 


development of 


skull of Lepi- 


dosteus osseus. 


OSSEUS 


shown in fig. XX XVIII we see that the proximal end of m. rectus externus 


(r.ext.) is inserted on the parachordal plate (fch.) as in Acipenser (comp. 


fig. XXV) with that single difference that it is inserted not on its anterior 


and lateral, but on its medial margin; on other words, compared with what 
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we have found in Acipenser, the point of insertion of the external rectus 
muscle is displaced in medial direction: the muscle has not yet grown into 
the cranial cavity but is in its way of entering it. 

In fig. XXXIX representing the reconstruction of the corresponding 
region in the skull of Lepidosteus osseus at a considerably later stage of its 
development we see that m. rectus externus (r.ext.) is already inserted on 
the internal wall of the canal (can. V, V/1) through which pass the trigeminal 
and the facial nerves (G. V//). 


Fig. XXXVIII. Transverse section through an advanced larva of Lepidosteus osseus 

to show how the external rectus muscle (7. et.) is inserted on the dorsomedial surface of 

the parachordals. c., brain; c.aw., auditory capsule; /.ch., anterior ends of the parachor- 
dal cattilages; pr.sph., os parasphenoideum. 

In the bony fishes the development of the myodome has been investigated 
in details by E. F. EREMEJEvA in Exox lucius and some other Teleostei and 
by the writer of the present paper in Atherina hepsetus. As well as in the Amia 
the development of the myodome depends on the fact of the m. rectus externus 
growing into the cranial cavity, but here this whole process is somewhat com- 
plicated by the formation of the true canal of the myodome. In Atherina 
hepsetus, at the earlier stages of development, the proximal ends of the right 
and left m.m. recti externi are so near, that they closely adhere to each other 
and are inserted inside the cranial cavity (fig. XL A) on the point between 
the parachordal cartilages (/.ch.) and the parasphenoid bone (pr.sph.), imme- 


diately in front of the notochord. Between the parachordal plates, above the 
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m.m. recti externi, appears a cartilaginous commissure forming the roof of 
the common canal of both m.m. recti externi (r.ert.). The commissure grows 
from back forwards, so that in front of the section of fig. XL B it does not 


exist at all, and the m.m. recti externi lie freely in the cranial cavity. 


rext Pr sp 


Fig. XL A. Transverse section 
through the floor of the skull of 
a young larva of Atherina hepse- 
tus, 13 mm, showing that the 
posterior ends of the fused m. m. 
recti externi (”. ert.) lie in the hole 
between the floor of the chondro 
cranium (pf.ch.) and the os para- 
sphenoideum (pr.sph.); my., the 
first appearance of the myodome. 


Fig. XL B. Transverse section 
Fig XXXIX. Combination of some frontal sec- of the same series through the 
tions through the head of a much advanced larva of head of Atherina hepsetus. The 
Lepidosteus osseus to show the relations of m. muscles are not seen, but the 
rectus externus (7. ext.) to the canal through wich end of the notochord (ch) was 
exit part n. facilis and n. trigeminus (can. V. VII). cut by the section. pr.spl., os 
c.au. auditory capsule; ch., notochord; hyo- parasphenoideum. 
mandibulare; M., muscle; oc., eye; r.ext., m. rectus 
externus; G.VJI., ganglion n. facilis; VJ] hm., 

truncus hyomandibularis n. facilis. 


Fig. XLI A, B, C, D and E illustrate a series of transverse sections 


through the basis of the skull of an Atherina hepsetus at a somewhat more 


advanced stage of development (26 mm). We see in fig. XLI A that both 
m.m. recti externi (7.ext.) have grown into the cranial cavity, and the same did 
m.m. recti interni (r.int.) ; these last closely adhere to each other and lie below 


the external recti muscles; they are separated from them by a membrane of 
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Fig. XLI A, B, C, D and E. Five transverse sections through the floor of the skull cf 
a larva of Atherina hepsetus, 20 mm. A. Transverse section showing myodome, m. im. 
recti externi (r.ert.) and the fused m. m. recti interni lying inside the cranial cavity, 
between the brain (C.) and the parachordal floor of the skull (/.ch.); they are separated 
from the brain by a connective tectum (¢.’) parting from the two cartilaginous projec- 
tions (t*,f*) of the floor of the skull. pr.sph., os parasphenoideum; s., connective 
membrane between the m. m. recti externi and m. m. recti interni. B. Transverse- 
section of the same series, passing more caudally. The septum in this region is carti- 
laginous, and separates the canal of the myodome (My.) from the cranial cavity. pch., 
parachordal floor of the skull; pr.sph., os parasphenoideum; r.evt., m. m. recti externi; 
r.int., m. m. recti interni; s., membrane connective separating these muscles from each 
other. C. Transverse section of the same series passing further caudally in the region 
where m. m. recti interni are not cut by the section. pch., parachordal floor of the skull; 
my., myodome; pr.sph., os parasphenoideum; r.ert., m. m. recti externi; s., traces of 
the connective membrane separating m. m. recti externi and interni; ¢., tectum of the 
rayodome canal. D. Transverse section of the same series passing still farther backwards 
in the region where the myodome becomes very narrow and where only the very 
posterior ends of the m. m. recti externi are seen. pch., parachordal floor of the skull; 
pr.sph., os parasphenoideum; r.ext., m. m. recti externi; ¢., tectum of the myodome. 
E. Transverse section through the floor of the skull immediately behind the myodome 
to show the anterior end of the notochord (ch.). 
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connective tissue S. The parachordal floor of the cranium is formed by two 


cartilaginous plates (fch.) which are separated from each other by a longi- 


tudinal cleft closed from below by the parasphenoid bone (pr.sph.). On the 
internal surface of each parachordal plate we see a small projection (¢.*) 
connected with the corresponding projection of the opposite side by a con- 
nective membrane T.’. Both parachordal plates, the parasphenoid bone, the 
just mentioned projections ¢.*t.* and the membrane 7.’ form together a close 
canal within which lie the orbital muscles. 

In the section of fig. XLI B lying somewhat behind the just described 
section we see that both projection ¢.* and t.* become fused together and form 
a cartilaginous roof (7.) of the canal of the myodome (My.) within which 
both external recti muscles (r.ext.) still separated from each other and both 
internal recti muscles (7.imt.), already fused, are situated. 

In the section of fig. XLI C we see that the roof (t.) of the canal of the 
myodome (My.) becomes very thick and that within the canal now lie only 
the m.m. recti externi (r.ext.), the m.m. recti interni having disappeared, 
though some traces of the membrane (s.) are still visible. Still farther back- 
wards the canal (My.) becomes rather narrow, and we can distinguish now 
(fig. XLI D) only the thin posterior end of the m.m. recti externi (r7.ext.) 
fused together. Finally, if we take some more sections backwards, we will see 
that the canal of the myodome has disappeared entirely and that the floor 
of the cranium is formed only by the parachordal plate within which the 
notochord (ch.) lies. 

Thus we found that at the outset the orbital muscles (in Atherina the 
external and internal rectus muscles) grow into the cranial cavity and that 
further, owing to the fusion of both parachordal projections (¢.*, t.*, fig. XLI 
A, B), a cartilaginous canal of the myodome is formed encircling these muscles. 
From the functional point of view is very important to know that several 
orbital muscles, precisely the external and internal rectus muscles, have grown 
much longer, and can, therefore, produce more considerable contractions than 
the short muscles of the sharks and Acipenser; their position relatively to the 
axis of the body has also been altered: in Acipenser and in the sharks they 
form an almost right angle with the axit of the body (i.e. with the notochord), 
in Amia this angle approximates to 45° and in the higher fishes it becomes 
quite sharp. 

It is known that the majority of higher fishes are characterized by their 
tropibasic skull. In his remarkable investigations on Palzoniscids WATSON 
(1925) stated that the skull of some very ancient fishes (Palzoniscids A 
and B) was also tropibasic, that is to say that it was a skull with a very 
narrow base and a well developed interorbital septum. At the same time 


STENSIO (1925, a) found that in the triassic Saurichtys ornatus the inter- 
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orbital region was narrowed and flatened, and that this fish possessed a 


clearly pronounced septum interorbitale. 

In consequence of the development of the interorbital septum in the fishes 
with tropibasal skull their forebrain was raised and laid far above the floor of 
the prechordal part of the cranium which developed from the trabeculz cranii. 

The embryonal development of the orbital region of the skull of fishes 
shows us that the development of the interorbital septum in fishes is to be 
considered as secondary fact, and that primarily their skull was of a platy- 
basic type. 

We come to this conclusion 
on the following facts: in the 
selachoid fishes the floor of the 
prechordal part of the skull is 


flat and the embryonic fore- 


brain lies first immediately on 
the broad and plane trabeculz 
cranii, and afterwards on the 
floor of the skull developed 
from the fusion of the just men- 
tioned trabeculez. This relation- 
ship between the trabecule cranii 
on one side and the brain on the 


other exists from the verv outset Fig. XLII. Transverse section through the 
; head of a young larva of Atherina hepsetus, 
13 mm, to show the region of the eye-balls 
and remains unaltered also in and the brain immediately adhering to the 
fused trabeculz cranii (tr.). 


of the embryonal development 


the adult state. We have seen 
above that precisely in the same manner the anterior part of the skull 
develops in the Acipenserids. 

Both in the Selachians and Acipenserids the first cartilaginous rudiments 
from which the anterior part of the skull is developed, i.e. the trabecule cranit 
and the alisphenoid cartilages, appear in the shape of broad plates, that is 
to say, already at the earliest stages of development they form a brain-case 
perforated by a relatively few fenestre (comp. fig. 15, 17, 18 and 19). In 
those forms the brain, retaining its primitive embryonic position (fig. 24 and 
VIII), lies between the eye-balls, and in consequence of this fact the inter- 
orbital septum is not formed. 

In Amia and Lepidosteus the forebrain (prosencephalon and diencepha- 
lon) adhere in embryos to the trabecule cranii being wide apart (as in the 
Acipenserids and the sharks), and this position is also retained in the adult 
state, so that the interorbital septum does not develop at all, and the skull 


of the adult animals remains platybasic, as it was in the embryos. This skull 
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differs from that of the Acipenserids chiefly by its fenestration which is here 
more clearly pronounced. 

Turning to the bony fishes, we see that their skull is platybasic only at 
the earliest stages of the embryonal development; at that time the separate 


trabeculz cranii lie more or less far from each other, and the forebrain adhers 


c 


Fig. XLIII. Transverse section through the same region of the head of a more advanced 


1 


arva Atherina hepsetus, 26 mm, showing the septum interorbitale (s.1.0.). C. 
brain; oc., eye-balls; prsph., os parasphenoideum; s.1.0., septum interorbitale; ¢r., 
trabecule cranii. 
to them. At somewhat later stages of development the trabecule approximate 
to each other so that their anterior ends fuse together. Such a stage is illustrated 
on the section of fig. XLII passing through the anterior part of the head of 
a young larva of Atherina hepsetus (13 mm) somewhat in front of n.n. optici. 
We see the relatively large eye-balls (oc.) and the part of the forebrain (c.) 
lying between them; the brain immediately adheres to the fused trabecule cranii 


(tr.) ; at that stage the interorbital septum still does not exist, and we observe 
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here the same state as that found in Acipenser (fig. 6) and Amia (fig. 32 
and 33), with the only difference that the trabecule of these two last forms 
are flat and lie separated from each other, whilst in Atherina they represent 
two rods fused together. 


Fig. XLIV. Transverse section through the orbital region of a larva of Amiurus catus, 
13 mm, showing its platybasic type of skull and the trabeculz cranii lying widely apart 
from each other and continued into the internal wall of the orbites; C., brain; cM., 
cartilago Meckeli; oc., eye; pq., palatoquadratum; —?r., trabeculz cranii, 
Fig. XLV. Transverse section of the same series through the posterior part of the 
eye-balls (oc.) ot a larva of Amiurus catus showing that m. rectus externus (7. ext.) is 
inserted on the anterior end of the parachordals (pch.) and that the myodome does not 
exist. C., brain; c.au., anterior part of the auditory capsule. 


Fig. XLIII illustrates the section through the same region of the head 
of Atherina hepsetus at a much more advanced stage of its development 
(26 mm). The eyes have strongly grown, the fused trabecule cranii (tr.) 
occupie the same position on the base of the skull, near the wall of the palate 
and above the parasphenoid bone (pr.sph.) (comp. fig. XLI), but the 
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as far removed from them in the dorsal direction. Between the 
the brain-case of connective tissue and the trabeculz cranii passes a 
thin vertical membrane (s.1.0.) — the embryonic interorbital septum. It deve- 


in the same manner also in other bony fishes, for instance, in Salmo 


n the process of the formation of the interorbital septum we can easily 
recognize two different stages: first, the concrescence of two originally sepa- 
rated trabeculz cranii into one unpaired formation composing the cartilaginous 

| the skull on which the forebrain is lying, and secondly, the raising 
forebrain in the dorsal direction and the formation of the interorbital 

tf connective tissue. This shows us that the formation of the inter- 

rbital septum is not necessary connected with the development of the tropi- 
asic Skull: in the larva of some bony fishes the skull, owing to the fusion 


yf the trabecule cranu, is tropibasic, though the interorbital septum is not 
formed. We have some reasons to believe that the formation of the septum 
interorbitale, as well as the removing of the forebrain in the dorsal direction, 
IS a new process of secondary character developed inside the group of the 

Teleosts. The development of the skull in Siluridz favours this opinion. 
It is known that the myodome and the interorbital septum do not develop 
the Siluride. Fig. XLIV and XLV illustrating two sections through the 
f a larva of Amiurus show us that this fish possesses a platybasic skull 
ita myotome. The m. rectus externus (7.ert.) is inserted on the anterior 
he parachordal cartilage (pch.). The septum interorbitale is not deve- 
the brain lies immediately above the separately situated trabecul cranii 
say, it retains the same position and relation to the neigh- 
are so characteristic for the sharks, the cartilaginous 

arly embryos of bony fishes. 

briefly discussed the problem of the myodome and the 
fishes, and now we shall try to interpret the above- 
he phylogenetical point of view. The majority of mo- 
d among them such a remarkable investigator of fossil forms 
admit that both cartilaginous (Acipenseride and Polyodontide) 
\mia, Lepidosteus) Ganoids derived from some primitive Palzo- 
hich were closely allied to the Cheirolepis. We know that the devonian 
Palzoniscids possessed a well developed myodome and septum interorbitale. 
connects the absence of these two formations (myodome and septum 
in the Acipenserids with the supposed reduction of the size of 


the eyes. He assumes that when in the course of evolution the eyes of the 


ancestors of the Acipenserids and Polyodontids have decreased in size, the 


‘orbitale, which appears to have arisen in direct association with 
he eyes, became unnecessary and reduced, and the anteriot1 


1 


sunk down; thus, the skull from tropibasic become secon- 
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darily platybasic. He admits further that the neural cranium of the type of 


Birgeria mougeoti forms an almost perfect transition stage between the tropi- 


basic structure of the skull of the Palzoniscids and the platybasic skull of the 
Acipenserids. 

According to this opinion, the evolution of the skull seems to be a very 
complicated process. The skull of the selachoid ancestors of the Osteichtyes, 
and Paloniscids in particular, was platybasic in type and deprived of myo- 
dome. In the Palzoniscids appeared the myodome and the interorbital septum, 
the orbital muscles (r. externus) began to enter into the cranial cavity, the 
trabecule craniz fused together and the brain was raised. In cartilaginous 
Ganoids the myodome has been reduced, the exterior rectus muscle became 
again inserted on the same point of the parachordals as in the sharks, the 
trabecule cranii again parted and became similar to the trabecule cranii of 
the selachoid fishes, the septum interorbitale again atrophied and the anterior 
part of the brain sunk down. But this arguing concerning the cartilaginous 
Ganoids may be logically continued further and applied to the bony Ganoids 
too, and so, one can suppose that the skull of Lepidosteus also underwent 
analogical modifications, that is that the trabecule cranii, fused in the an- 
cestors of Lepidosteus, became again separated, the interorbital septum and 
the myodome again reduced. In Amia we must admit that the primarily fused 
trabecule cranii became again divided but that the myodome remained. 

Studying the history of the Teleosts, one can naturally spread this view 
farther and admit that the ancestors of the Silurids possessed a septum inter- 
orbitale and a myodome; that in the course of their further evolution these 
two formations have been secondarily reduced and a platybasic skull, deprived 
of myodome, has been again acquired. We see, therefore, that the process of 
reduction of the interorbital septum and myodome should be repeated, after 
the opinion of modern writers, at least four times, namely in the ancestors 
of the Acipenserids and Polyodontids, further in the ancestors of the Amiads, 
Lepidosteids and Silurids. It is assumed that all those forms originated from 
some Palzoniscids provided with tropibasic skull and a myodome, and that 
in all of them, independently from each other, the myodome became reduced 
It means that m. rectus externus did not grow into the cranial cavity and 
became again inserted, as in the Selachians, on the ends of the parachordal 
plates, that the brain, that was raised in their palzoniscid ancestors, sank 
down and lies on the trabecule cranii, that these trabeculz cranii formed, as 
in the Selachians, the floor of the platybasic skull, on the whole, that those 
animals underwent in the reverse direction the same stages of evolution 
through which passed their remote ancestors when they acquired the myodome 
and the tropibasic skull. In other words, we unavoidably come to the refutation 
of the well known law of DoLto on the irreversibility of the processes of 


evolution which states that the evolutionary process does not repeat itself in 


Io! 


~ 
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the inverse direction. As the law of Dotto is based on the ground of many 
solid facts, the investigator who is going to refute it should very attentively 
consider the arguments able to refute it; it seems to me that in this case these 
arguments are not quite convincing. 

From the point of view just considered we admit that the given process 
of reduction of the interorbital septum and the myodome took place relatively 
recently, and that it is very probable that this starting character in the deve- 
lopment of the ancestors, that is the tropibasic skull, should be repeated and 
found in the ontogenesis of their descendents (Acipenserids, Amiads, Lepi- 
dosteids and Silurids), that is to say that the embryonic skull of all these 
fishes should be tropibasic of type with trabecule cranii first fused together 
and then separated from each other. We see nevertheless that this process 
does not take place in the ontogenesis at all, and that in all those cases, in the 
Acipenserids especially, the embryonal development follows even in details 
the same type as that of the Selachian fishes. The embryonal facts, there- 
ore, do not support this hypothesis. 

Returning to the Acipenserids which especially interest us at present, | 
must note that a whole series of facts concerning other systems of their 
organs do not favour the theory that these fishes have been derived from the 
Palzoniscids. As to the general configuration of the cartilaginous skull of 
the Acipenserids, we have already shown that even in the details its structure 
is similar to that of the lower sharks: let us remind the reader that the struc- 
ture of the medial and lateral postorbital processes, the structure and mode 
of suspension of the palatoquadrate, the presence of the symphysis of the 
palatoquadrates, the presence of the medial and lateral palatobasal processes, 
the presence of the rostrum etc. etc.: all these features are common to the 
Acipenserids and lower sharks, and are not to be found in the majority of 
bony fishes, in particular in the Paleoniscids. We can also add to this list 


the absence of the myodome and of the interorbital septum. The structure 


of the orbits and of the brain-case and the mode of insertion of the orbital 
1 


muscles are the same as in the lower Elasmobranchs, and greatly differ from 
what we find in the Palzoniscids. The hypothesis of the reinterated reduction 
of the myodome and of the interorbital septum meets with the greatest diffi- 
culties, not to be mentioned the fact that accepting it we have to disown the 
law of DoLto. 

As to the anterior part of the head of the Acipenserids, we must bear 
in mind that the Chondrocranium of the Paloniscids is blunt in shape 
and deprived of a rostrum, thus, if we accept the hypothesis of the origin of 
the Acipenserids from the Palzoniscids, we should have to admit at the same 
time that the rostrum of the Acipenserids represents a secondary formation 
being developed on the same plane as that of the Elasmobranchs. And the 


same may be said about the very considerable number of other characters: 
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we mean the structure of the myodome, the absence of the septum interorbi- 
tale, of the proc. palatobasales lateralis and medialis and of the symphysis 
palatoquadrati etc. etc. We see that a detailed discussion of the degeneration 
hypothesis shows us that it is hardly probable. 

My investigations on the development of the dermal bones of the skull 
of the Acipenserids (A. N. SEWERTZOFF, 1926) led to the same conclusion. 
Following the generally accepted point of view on the origin of the Acipen- 
serids one must also admit that a whole row of the cranial bones of the 
Paleoniscids became disintegrated, thus giving origin to the more numerous 
bones of the skull of the Acipenserids. Among other bones this applies to the 
posttemporal, or tabular bone of the Cheirolepis through which passed the 
occipital lateral-line canal and which, falling into parts, should have formed 
the dermosupraoccipital and the supratemporal bones of the Acipenser (A. N. 
SEWERTZOFF, 1926). The same may be also said about the bones of the an- 
terior part of the skull. Here we should have to admit that the bones of the 
anterior part of the skull of the type of Cheirolepis (postrostrals I and II 


and rostrals) separated into a great number of rostrals and basirostrals of 


the type of Acipenser this being hardly probable. It is especially improbable 


for the rostrals of the Cheirolepis being obviously homologous with the eth- 
moideum of the Amia which, in its turn, as both PEHRson and I have already 
shown (PEHRSON, 1922, A. N. SEWERTZOFF, 1926), is a complex bone formed 
by the fusion of several elements disposed around the rostral lateral-line canal. 

We have, therefore, full reason to believe that those rostrals (ethmoideum 
autorem) of the Cheirolepis have been developed in the ancestors of these 
fishes from the fusion of different elements and that they presented the same 
primordial features as those observed in the recent Acipenserids (A. N. 
SEWERTZOFF, 1926). My supposition that the ancestors of the bony fishes 
possessed a rostrum covered from the dorsal and ventral side with numerous 
scaleshaped rostrals is supported by the fact that we find in a whole series 
of far remote primitive fishes a great number of the same scaleshaped rostrals 
in the anterior part of the head. We find them equally in the living Acipen- 
serids and in the Chondrosteus Hindenburgi (described by HENNIG, 1925) as 
well as in some of the Crossopterygians (Dictyonosteus arcticus, described by 
STENSIO, 1922) and A-xelia robusta (STENSIO, 1921), and in the primitive 
Dipneusta (Ctenodus, Sagenodus, Watson): this fact leads us to the con- 
clusion that we have here very ancient features, inherited from the remote 
common ancestors of the Osteichtyes. 

[ notice that the general development of cranial bones of Acipenser does 
not favour the supposition that the great number of the cranial bones. of 
Chondrosteans is due to the successive subdivision of relatively small number 
of cranial bones of the Palzoniscids: we have already shown (A. N. 


SEWERTZOFF, 1926) that in the Acipenser there is a general tendency to the 
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concrescence of the cranial bones: in the larva of Acipenser the number of 
he bony scaleshaped elements is larger than in the adult animal; let us re- 
ber the following concrescences: frontalia medialia + frontalia lateralia 
ntalia autorum, dermosupraoccipitalia dextrum ++ sinistrum = dermo- 
raoccipitale autorum, postorbitalia larve postorbitale autorum, pre- 
illa + maxilla + palatinum maxilla autorum etc. etc. These facts lead 
the conclusion that the ancestors of the Acipenserids possessed a larger 
yf cranial bones than their descendents, and not a smaller one, as 

Ippose those who admit the hypothesis just considered. 
shall not dweil on the structure of the cranial bones as well as on their 
the lateral-line canals, as I hope I have succeeded in showing that 
structure is very primitive, at any rate far more primitive than that of 

Palzoniscids. 

‘hus, we arrive to the result that the structure of the bony skull of the 
‘ids can hardly be derived from that of the Palzoniscids, and we 
the same conclusion on the ground of embryologic data concerning 

ilaginous skull of these fishes. We must also add that the investigation 
systems of organs, pectoral and pelvic fins, branchial vessels and 

nerves, led us to analogous results (A. N. SEWERTZOFF, IQII, 1923, a, 1926, a, 
1QO20, b 
we ask ourselves what data could lead such eminent investigators as 


1 


[R, SMITH WoopwWARD and Watson to the hypothesis that the 


the Polyodonts are degenerative forms derived from some palzo- 
ancestors, it involuntarily occurs to us that these data have only 


character: it is known that Chondrosteidz which are clo- 


to the Acipenseridz first appear in Lias, whilst Palezoniscids were 


1d in Devonian. The suggestion naturally arises that precisely) 
ancient Actinopterygians were the true ancestors of the Actinopte- 
in later geological strata and represented, in the cours¢ of evo- 


1 


the Chondrosteans and then by the Acipenseridze and Polyodon- 
to this view was built up for the cartilaginous Ganoids the 
ration-hypothesis” which admits that those fishes only secon- 

) l primitive features of their selachoid ancestors. 
We have already pointed out that some of the more advanced Actinoptery- 
- instance Birgeria, are considered as intermediate forms between 
and the Chondrosteans, and we have shown that the data 
ive anatomy and, especially, those of comparative embryology do 
this hypothesis. In fact, these data lead us exactly to the oppo- 
supposition, namely to the hypothesis that the Acipenseride and _ the 
Polyodontide are true primitive fishes, in a whole series of their characters 
skull and chondrocranium, visceral skeleton and muscles of the head) 


allied to the common ancestors of all Osteichtyes. 
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Thus, at first sight we have the impression of some contradiction between 
the resuits of comparative-morphological and paleontological investigation. 
But we think that this contradiction only seems to be such an important one 
and that it depends to a considerable degree on the incompleteness and im- 
perfection of the fossil remains which are at our disposal. At any rate we 
must admit that the Chondrosteans appear in Lias almost unexpectedly, and 
we do not know at all their immediate ancestors. On the other hand, there 
never were found any intermediate forms between the different hypothetical 
palzoniscoid ancestors of the Acipenseride, which could indoubtedly show 
that the above-mentioned forms (Cheirolepis, Birgeria, Acipenseride and 
Polyodontidz) were really genetically connected with each other, and, as long 
as this connection is not conclusively proved, we are perfectly entitled to 
doubt the correctness of the whole paleontological hypothesis of the origin 
of the Acipenseride from the Palzoniscide. 

We hold another view, namely that the Acipenseroids originated from 
some palontologically still unknown group of fishes which we designate 
under the name of Osteichtyes primitivi; and we admit that these last 
branched off, in their turn, from some lowest Elasmobranchs (A. N. SE- 
WERTZOFF, 1923). 

We suppose further that these hypothetical primitive Osteichtyes pos- 


sessed a platybasic cartilaginous skull (without a myodome) of the type of 


Chlamydoselachians with the well developed processi occipitales postorbitales 


and antorbitales, with processi palatobasales laterales and mediales, with a 
well pronounced rostrum; the symphysis palatoquadrati was also developed, 
and the palatoquadrate was articulated with the cranium in two points, in 
the region of the palatobasal process (pharyngomandibulare) and in the region 
of the antorbital process (Chlamydoselachus). In these primitive Osteichtyes, 
owing to the development of operculum, the type of respiration was changed. 
From this point of view the fact that we find in Chlamydoselachus a strange 
opercular fold presents, perhaps, a certain interest. Both the body and the head 
of these hypothetical primitive Osteichtyes were probably covered with large 
bony rombic scales bearing longitudinal crests. 

From these forms branched off on one side the ancestors of the cartila- 
ginous Ganoids (Chondrosteoidei mili, A. N. SEWERTZOFF, 1923), which pre- 
served many of the just mentioned primitive features and changed little in 
the course of their further evolution, and on the other, the ancestors of higher 
fishes (Holosteoidei mihi, 1923), which followed the way of progressive evo- 
lution. The most ancient representatives of the Holosteoidei are the devonian 
Palzoniscids and Crossopterygians, and we are entirely justified in believing 
that they derived from some common ancestors which were characterized by 
a platybasic skull, early ossified, and by eurybasal fins (A. N. SEWERTZOFF, 


1926, a). 
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THE RELATIONSHIPS OF THE ACIPENSERIDS WITH THE 
SAURICHTYIDS. 


The views of the authors on the relations between the cartilaginous 
Ganoids and other fishes, as we have already seen, changed more than once. 
GEGENBAUR and HuxLey considered these fishes as very primitive forms 
closely allied to the Elasmobranchs, and the same view was held by BRIDGE 
and TATE REGAN (1904); on the contrary, TRAQUAIR and, in accordance with 
him, the majority of the paleontologists admitted that the Chondrosteids re- 
present a series of degenerate forms derived from more highly organized 
Palzoniscoids. This last view was, as we have seen, also developed by WATSON 
whose opinions we have discussed above. Quite recently a detailed discussion 
of this problem was undertaken by E. STENs16 in his beautiful work on the 
triassic fishes from Spitzbergen (1921, 1925). STENSIO is inclined to ally the 
Chondrosteans (Acipenserids, Polyodontids and Chondrosteids) with the 
triassic Saurichtyids, which he has so thoroughly investigated. Indeed we see 
that the Saurichtyids, in a whole series of important characters, greatly re- 


he Chondrosteids; these characters, after STENSIO, are as follows: 


semble t 
‘I. The general shape, and especially the lengthening of the occipital and 
ethmoidal regions. 2. The presence of large cranio-spinal processes. 3. The 
shape and position of the fossa Bridgei. 4. The absence of the basipterygoid 
processes. 5. The absence of homologous to the lateral pre-spinal parts of the 
myodome in Amia and the Teleosts. 6. The absence of the most anterior parts 
of the trigemino-facialis chamber. 7. As a result of the absence of the features 
enumerated in 4—6 a similar course of the m. abducens, the n. palatinus 
facialis, the arteria carotis interna and the arteria pseudobranchialis efferens. 
8. To a certain extent the course of the arteria carotis externa. 9. The separate 
course of the n. ophtalmicus lateralis and r. ophtalmicus superficialis tri- 
gemini. 10. The position and relations of the nasal pits.” 

All these characters are common in both groups of fishes. 

On the other hand, the skull of the Saurichtyids differs, according to 
STENSIO, from that of the Acipenserids and Polyodontids in a whole series 
of following features: “1. By a greater degree of ossification. 2. By a smaller 
number of segments in the occipital region. 3. By the course of the presumed 
spiracular canal. 4. By the position of the fontanelle in the roof of the prim- 
ordial neurocranium. 5. By the shape of the division of the labyrinth recess 
for the canalis semicircularis posterior. 6. By the presence of a myodome. 

By the communication between the fossa hypophyseos and the mouth. 


By the thinness of the interorbital wall and the reduction 


t 
the anterior 


parts of the cranial cavity that has occured in consequence of this.” 
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On the ground of a detailed comparison of the structure and position of 
the nerves, vessels and various parts of the skeleton he so thoroughly investi- 


gated, STENSIO came to the conclusion that the Saurichtyids and the cartila- 


ginous Ganoids (Chondrosteids, Acipenserids and Polyodontids) are closely 


allied to each other and represent groups of fishes evolved from a common 
ancestral stock. 
He gives the following classification of the primitive Actinopterygians: 
Suborder Chondrostei: 


Division I. Family Palzoniscide. 
Family Platysomide. 


Family Catopteride. 


Division IT. 
Subdivision A. Family Saurichtyide. 
Subdivision B. Family Chondrosteide. 
Family Acipenseride. 


Family Polyodontide. 


This classification seems to me to be the very convincing, but some doubts 
arise in connection with the theoretical conclusions which the author draws 
from it. STENSIO, like the majority of the modern paleontologists, considers 
the cartilaginous Ganoids (Chondrosteide, Acipenseride and Polyodontide) 
as degenerate forms, and admits that they derived, by regressive evolution, 
from some forms structurally allied to the Saurichtyids. The degeneration of 
the cartilaginous Ganoids consists, after STENSIO, chiefly in the fact that the 
bony endochondral skeleton (the neurocranium in particular) of their im- 
mediate ancestors was substituted in these fishes by a cartilaginous skull.? 
Basing on our comparative-anatomical investigations we can hardly accept 
these views. We also find that a great resemblance, in the most different 
characters, exists between the cartilaginous Ganoids (the Acipenseridz in par- 
ticular) and the primitive Selachians, a resemblance which we cannot find 
comparing the Saurichtyide with the Selachians: the Acipenseridz are far 
more “‘selachoid” in type, and, for this reason, far more primitive, after our 
opinion, than the just mentioned Saurichtyidz. Further, we find that the bony 
skeleton of the Acipenseride is also more primitive than that of the 
Saurichtyide, and this fact leads us again to the same conclusion. 

Let us now consider this question somewhat more in detail. In the present 
work we have stated that the skull of Acipenser, both in its embryonal and 
adult state, has a clearly pronounced selachoid character. We note once more 

1 Here our author grounds his reasons on the analogy with the Cceleantide he 


studied formerly and the lower Stegocephals investigated by WATSON, in which the 
bony skeleton in a considerable degree is replaced by a cartilaginous one. 


107 


Ae 


A. N. SEWERTZOFF 


resemblance with the Selachians consists in the mode of insertion 

ital muscles (absence of myodome), in their platybasic skull, in 

)f the interorbital septum and, especially, in such small but cha- 

‘istic features as the development of the proc. palatobasales laterales ; 
the presence of the pharyngomandibulare in Scaphyrhinchus represents also 
character. We find another important resemblance between 

of the Selachians and that of the Acipenseridz in the shape and 

de of suspension of their palatoquadrate. At the same time we have already 
-d that the Acipenseridze as well as the Elasmobranchs possess a clearly 


unced symphysis palatoquadrati. 


W OSKOBOJNIKOFF, in his paper “On the development of the visceral ske- 


bony fishes” (1909, russian), came to the result that the premaxillar 
the maxillar bones developed phylogenetically in connection with two 
arches (arc. premandibulare I and II); he was led to this 
‘onclusion by his studies of the topographic correlations in bony fishes. Basing 
my investigations of the teeth and cranial bones of the Acipenserids and 
i.e. of the forms much more primitive than the bony fishes, 


his opinion, and I think that the maxillar and the dental bones 
first premandibular arch, but I also think that the 

in immediate connection with the palatoquadrate. My 
libular apparatus of the sharks, cartilaginous Ganoids and 


\mia) fully confirm this view of WoOSKOBOJNIKOFF. 


‘tilaginous Ganoids differ fr her Osteichtyes by the fact that 
is situated immediately on the palatoquadrate. At first pre- 

- on the anterior margin of the palatoquadrate cartilage 

ith the dermal bone (premaxillar) adhering to the palato- 

1e exterior of the anterior part of M. adductor mandibule 

(o. maxillare) arises in development and fuses with the 
corresponding side of the body, after that laterally from 


the anterior border of the palatoquadrate, the o. palatinum 


appears. In the Osteichtyes all these bones bear teeth, and 
full reason to believe that the evolution of these bones (praemaxillare, 


closely connected with the development 


hree just mentioned bones (0.0. premaxillaria, maxillaria and pala- 
a somewhat later stage of their development fuse together and form 
‘alled os maxillare autorum of Acipenser, which is really the 
naxillo-palatinum mihi; these parts are also clearly visible 1 


SEWERTZOFF, 1920) 
Comparing these elements of the skeleton of the Acipenseridz with the 
buccal skeleton of the sharks we must now put the question as 


the Acipenseride the teeth become afterwards reduced. 
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Fig. XLVI. Ventral view of the head of Acanthias 
vulgaris showing the position of the labial cartilages 
and their relations to the upper jaw. a.o., fold of th¢ 
skin surrounding the corners of the mouth; c.lab.p.i., 
cartilago labialis posterior inferior; c./ab.s.a., cartilago 
labialis superior anterior; c./ab.s.p., cartilago labialis 
superior posterior; /.f., labial fold; 1, lateral part of 
the labial fold; m., mouth; N., nasal openings; /./b.s., 
m. levator labiz superioris; m., mouth; N., nasal ope- 
nings; eye; pg., palatoquadratum; rostrum: 
SL, 8.1’, sulcus labialis; sym., symphysis palatoqua- 
drati. 
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to the morphology of these parts, that is to say as to which parts in the 
selachoid fishes correspond to these elements of the Acipenser? 
Fig. XLVI shows the anterior part of the head of Acanthias vulgaris 
viewed from the ventral side; we see the position of the mentioned labial 


cartilages (c.lab.s.a., c.lab.s.p.), of the upper jaw (palatoquadrate, pg.) and 


of the labial fold (/.f.) of the skin. Both palatoquadrate cartilages (pq.) are 


connected in the middle by a symphysis (sym.) so characteristic for all the 
Selachians; the dorsal limit of the palatoquadrates is marked on the figure 
by a dotted line. Above the teeth 
lies the fold of the skin forming 
the upper lip (/.b.); between it 
and the upper jaw is a shallow 
furrow, the sulcus labialis (s.t.); 
laterally this labial sulcus becomes 
deeper, so that both lateral pro- 
jections of the inferior surface of 
the snout (/./.) are caudally sepa- 
rated from the surface of the 
head; in those lateral projections 
of the upper lip lie the plane an- 
terior superior labial cartilages 
(c.lab.s.a.). The angles of the 
mouth are surrounded by lateral 
labial folds (a.0.) passing on the 
posterior margin of the mouth. 
Deep under the skin, immediately 
Fig. XLVII. Transverse section through the 
anterior part of the head of Acanthias vul- 
garis. c.lab.s.a., cartilago labialis superior the posterior superior labial car- 
anterior; c./ab.s.~., cartilago labialis superior 
posterior; /.f., labial fold; /./b.s., m. levator 


labiz superioris; oc., eye; ~q., palatoquadra- into the lateral labial fold (a.o.) 
tum; si/., sulcus labialis. 


before the maxillar cartilage, lies 
tilage (c.lab.p.s.) which enters 


and continues into the ligament 
connecting this cartilage with the inferior posterior labial cartilage (c.lab.p.1.) 
adhering to the lower jaw (cart. Meckelii). Above the posterior superior 
labial cartilage lies the m. levator labiz superioris (/./s., VETTER) which 
separates this cartilage from the palatoquadrate; it corresponds to the m. 
adductor symphysialis of Acipenser. Medially lies the angular furrow (s./.’), 
which separates the lateral labial fold (a.0.) from the palatoquadrate (/q.). 

The embryological investigation shows (A. N. SEWERTZOFF, 1926) that 
m. adductor labiz superioris belongs to the first premandibular segment, i.e. 
to the first premandibular arch (c.lab.s.p., c.labi.p.); the position of these 
labial cartilages and their relations to the mandibular arch in an adult Acan- 


thias are better seen on the section of fig. XLVII passing obliquely through 


II0 


> 
/ 
an 
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Fig. XLVIII. Ventral side of the head of Acipenser Giildenstadtii. a.m.sy.(l.lb.s.), m. 
adductor mandibule symphysialis-m. levator labiz superioris; I.f., labial fold; s./., 
sulcus labialis; p.pal., pars palatina; p.mf., pars maxillaris; p.p7.mx., pars premaxillaris 
of the os maxillare autorum s. os premaxillo-maxillare palatinum; s./.,s.1.’, sulcus 
labialis. 
the anterior part of the head so that the upper jaw and the labial cartilages 
are cut transversally. Here we clearly distinguish the labial sulcus (s./.) and 
the labial fold of the skin (/.f.), and we see that the labial cartilages (c.lab.s.a., 
c.lab.s.p.) are topographically situated in the labial fold, the m. adductor labize 


superioris separating the posterior labial cartilage from the palatoquadrate. 
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If we compare the position of the just mentioned formations in Acanthias 
in Acipenser we see that there exists a great resemblance in the 
the circumoral elements in the Selachians and the Acipenserids. 
Acipenser (fig. XLVIII) we find near the mouth a labial fold (/.f.) 

(s.l., the part of the premaxillo-maxillo-palatinum 

‘responding the premaxillar (/.pr.mx.) of other fishes lies on the in- 
ior anterior margin of the palatoquadrate, near the symphysis palato- 
uadrati; the part corresponding to the o. palatinum (p/.pal.) forms its pro- 


longation and lies on the lateral part of the palatoquadrate; finally, the part 


responding to the o. maxillare lies within the lateral fold (/.f.) at the 
exterior of the muscle corresponding to the m. adductor labiz superioris 
(m. adductor symphysia- 
lis, a.m.sy., (1.1b.,)) (A. 
LUTHER, I9I3), i.e. it 
corresponds, by its posi- 
tion, to the cart. labialis 
superior posterior of the 
sharks (fig. XLVI and 
XLVII, c.lab.p.s.). 
The fact that maxil- 


symph lar bone of 


is separated from t 


Acipenser 
he 
mandibular arch, by the 
musculus adductor sym- 
rati; 
lato- relations to the labial 

fold (/.f.) and to the 


the palatoquadratum (/q.) ‘ali 
pars palatina palatoquad lysialis, aS Well as its 
, processus orbitalis pa 


symphysis palatoquadrati. 

- sulcus (s./.’), leads us to the conclusion that this bone belongs not to 
mandibular, but to the first premandibular branchiomere of the fishes. 
We have already noted that in the fishes all the above-mentioned bones 


4 


teeth and we have full reason to believe that these bones developed in 


ogeny in connection with the development of the teeth: it means that 


in the given portions of the buccal cavity there appeared groups oi 
oid teeth, and that only then, in the course of further evolution, bony 
tes developed between them and the cartilages on which they were 


anged (premaxille, maxilla, palatina, as well as pterygoidea, dentalia 


aring the maxillo-mandibular apparatus of the Osteichtyes (Aci- 
vith the buccal skeleton of the sharks (Acanthias) we are entirely 

in believing that the teeth of the 0.0. premaxilla and palatinum cor- 
to those arranged on the margin and on the inferior and in- 


surfaces of the palatoquadrate (fig. XLIX); it is 


II2 
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possible that a part of these teeth 


corresponds also to the pterygoid 
teeth of 


this 


the Osteichtyes. We infer 
that both the 
premaxillar and the palatinum, with 
all their teeth, directly belong to the 


from the fact 


palatoquadrate cartilage. But if this 
be so, we can imagine that the max- 
illar teeth developed in phylogeny on 
some visceral element lying imme- 
diately before the mandibular arch 
and separated from it by the muscle 
adductor labiz superioris. In Aci- 
penser we have seen that the maxillar 
is separated from the palatoquadrate 
mandibulz 


by the m. adductor 


symphysialis which is homologous 


(LUTHER, 1913, VETTER, 1877) with 
the m. levator labii superioris. 

It is known that the sharks are 
labial 


cartilages, and we must suppose that 


deprived of teeth on their 
these cartilages having changed their 
original function and being reduced, 
the placoid teeth which were arranged 
on them became also atrophied. But 
these teeth were developed in the 
ancestors of the sharks from which 
the Osteichtyes branched off, and in 
that region where they formerly were 
the maxillar cartilage developed. 
The interrelations of all these 
skeletic elements are figured on the 
schemes of fig. L, A, B which illu- 
strate the arrangement of the teeth 
and the position of the parts of the 
sharks 


buccal skeleton in the 


(scheme 
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(scheme A) 


Fig. L A. Part of the head of Acan- 
thias vulgaris viewed from below (comp. 
fig. XLV1). Palotoquadratum is displaced 
to show its medial surface (slightly 
schematized). 


Fig. L B. Diagram showing the arrange- 
ment of the bones on the palatoquadrate 
of a larva of Acipenser ruthenus at a 
when these bones still bear teeth 
and are not yet fused together. am.sy 
(1.lb.s.), m. adductor symphysialis-levator 
labiz superioris of the sharks; m-x., os 
maxilla; pl, os palatinum; prmx., os 
premaxillare; pq., palatoquadratum; S./., 
sulcus labialis; symph., symphysis palato- 
quadrati. 


stage 


and cartilaginous Ganoids 


Fig. XLIV A shows the situation of the palatoquadrate cartilage and the 


arrangement of the teeth along its inferior margin and on its interior (caudal) 


1 This figure is schematized in that sense that we have figured here palatine and 
maxillar teeth which do not exist in the adult Acipenser, but exist in other Osteichtyes. 


20. — A. Z. 1928. 
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surface in Acanthias vulgaris. Comparing this figure with the fig. L B, illu- 
strating the toothed palatoquadrate of an Acipenser larva (comp. A. N. 
SEWERTZOFF, 1926, fig. 9, 10 and 14), we see that the teeth of the premaxillar 
(fig. L B, pr.mx.) and of the palatine (fig. L B, fl.) correspond to the mar - 
ginal teeth of Acanthias; perhaps the teeth situated on the posterior sur- 
face of the palatoquadrate of the Selachian could be homologized with the 
pterygoid teeth of Acipenser and other Osteichtyes. We do not find here teeth 
homologous to the maxillar teeth of the Osteichtyes, but, by its position, 
the posterior labial cartilage, situated in the labial fold (fig. L A) in front of 
the muscle, fully corresponds to the bony maxillar, and we can admit that 
both the maxillar teeth and the bone itself were once developed precisely 
on this cartilage reduced in the living Osteichtyes. Thus we see that there 
exists a great resemblance between the Selachians and the Acipenseride in 
the position and arrangement of the parts of their buccal skeleton. I already 
mentioned in a previous paper (A. N. SEWERTZOFF, 1923) that in this respect 
the resemblance between the other Osteichtyes and the Selachians is con- 
siderably less clearly pronounced. 

Here the question arises: were the Saurichtyide more closely allied to 
the Selachians than the Acipenseridz, or not? 

In Saurichtys ornatus represented in fig. LI (after STENSIO, 1925) we 
see that the position of both premaxillars strongly differs from that of the 
Acipenserids (and Polyodonts), and that these bones have no relations to the 
palatoquadrate cartilages, i.e. to the mandibular apparatus of the type of 
selachoid fishes. In Saurichtyide, after STENsI6, the premaxillars were fused 
with the lateral rostrals into one whole forming the o. rostropremaxillare 
(r.pr.mx.) of Stens16. This rostropremaxillar bone bears teeth and lies on 
the rostrum without touching the upper jaw, i.e. the palatoquadrate and all 
its bones. At the medial side of the long rostropremaxillar which surrounds 
the ventrolateral border of the rostrum two long vomera (vom.) are situated, 
both lying on the anterior end of the parasphenoideum (pr.sp.). Behind them 
are the articulation surfaces (f.art.pal.) of the neurocranium for the anterior 


ends of the upper jaws. We see, therefore, that the ends of the processes pala- 


tini and palatoquadrati are not connected so as to form the symphysis, as in 


the Elasmobranchs, but both articulate separatly with the antorbital process 
of the skull (proc. antorbitalis crani). 

In a very interesting posthumous paper of TAGE LAKJER (1927) this 
author discusses somewhat in details the problem of the suspension of the 
mandibular apparatus in different forms, and comes to results which differ 
in many points from our conclusions. This difference of opinions is, perhaps, 
partly due to the fact that TacE LaAKJER was not acquainted with some of the 
results I have recently published: with those of the presence of the premandi- 


bular visceral sacks in the sharks and their interpretation (A. N. SEWERTZOFF, 
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1924, 1926), with those of the pharyngomandibulare and some peculiarities 
in the mode of suspension of the palatoquadrate to the palatobasal region of 
the skull (A. N. Sewertzorr and N. N. Disier, and A. N. SeEwertzorr, 
1920). 


Very important seems to 


me the assertion of TAGE 


LAKJER that Polypterus possess 


a subrostral symphysis of the 


0.0. dermopalatina. I did not 


» 


find such a symphysis in my 


\ 


9, 


series of sections through a 


Polypterus larva of 6 cm. In 


Polypterus the dermopalatines 


4 


wt 


lie separately from each other, 


and there is a rather conside- 
rable interval between their 
medial ends. The rostral ends 
of the cartilaginous palato- 
quadrates lie far from each 
other, and are articulated to 
the skull in its antorbital re- 
gion. Of certain interest is 
also the fact that in Polyp- 
terus, between the rostral ends 
of the vomera, there exists an 
unpaired toothed intervomeral 
bone. I would not myself attri- 
bute any importance to the fact 
that two dermal bones (dermo- 
palatina) form a symphysis in 
Polypterus, because the ends 
of the cartilaginous palato- 
quadrates articulate with the Fig. LI. Ventral view of the anterior part of 
antorbital region of the skull the skull of Saurichtys (after E. Stensio). 
: f.art.pal., articulation of the upper jaw with the 
forming here a typical qua- skull; pr.sp., os parasphenoideum; F.pr.m-ex., 
drantorbital articulation. rostropremaxillare; vom., vomer. 

Fig. LII illustrates my conception of the process of development of the 
suspension apparatus. I consider as a starting form for the 1. Acipenseridz 
and 2. the other Teleostoms the type of suspension we find in the Chlamydo- 
selachus.* 


1 Prof. SteNs1O who has recently studied the skull of Cladodus kindly told me 
that the structure of the skull of Chlamydoselachus is very like that of the Cladodus, a 
fact which gives us the right to consider Chlamydoselachus as a very primitive form, 
as far, indeed, as the structure of its skull is concerned. 
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We find in the Chlamydoselachus (fig. LII A) that the upper jaw is 
articulated to the neurocranium in two points: first, in the palatobasal region 
of the skull (proc. palatobasalis lateralis) by means of the proc. orbitalis 


palatoquadrati (art.pal.b.), and secondly, in the antorbital region of the skull, 
in the point where the palatal portion of the palatoquadrate is connected by 
a ligament to the antorbifal process of the skull and to the inferior wall of 
the olfactory capsule (art. gu.ant.orb.). The mouth of this fish occupies a ter- 


minal position. 

[hus we have before us a form in which both types of articulation cha- 
racteristic for the higher fishes are equally developed: the palatobasal and 
the quadrantorbital. I consider the palatobasal type of articulation as the primi- 
tive one, because in Lemargus borealis (B) and in the embryos of some other 
sharks N. N. DisLer and I found a well developed pharyngomandibulare 
(ph.mand.) connected by a ligament with the palatobasal process (pr.pal.bas.) 


of the orbit, and because the studies on the early embryonal development 
1 


of the visceral muscles of the sharks lead me to the analogous conclusions 
(A. N. SEWERTZOFF, 1924, 1927). 

The Acipenseride (C) have preserved the type of articulation characte- 
ristic for the majority of lower Elasmobranchs, that is the connection of the 
palatoquadrate to the proc. palatobasalis lateralis (pr.pal.bas.) of the skull by 
means of a loose ligament. Scaphirhynchus has also preserved the pharyngo- 
mandibulare (ph.mand.) closely connected with the proc. palatobasalis late- 
ralis (pr.pal.bas.). We see, therefore, that many of primitive sharks, as well 
as the Acipenseridz, preserved only the posterior (palatobasal) articulation 
} 


ott 


1e type of Chlamydoselachus. On the contrary, the Holosteoidei conserved 
only the anterior, i.e. the quadrantorbital articulation of the type of Chlamydo- 
selachus. We find it also in the Holostei (in Lepidosteus and Amua, fig. 


LII D), where the palatoquadrates do not form a symphysis and articulate 


r LIT A, B, C, D and E. Diagram illustrating the probable evolution of the articula- 
between the upper jaw (palatoquadratum) and the neurocranium. A, B, C and D 

ure originalfigures; Fig. E—a copy after Tage Lakier. — A. Skull of Chlamydoselachus 
anguineus showing that the palatoquadrate is articulated to the neurocranium in two 
points, namely in the orbital region of the skull by means of processus orbitalis (arti- 
culation palatobasalis) and in the region of processus antorbitalis (articulatio quadrant- 
yrbitalis). — B. Skull of Lemargus borealis showing only one palatobasal articulation of 
the quadratum; there is a rudimentary pharyngomandibulare. — C. Skull of Scaphir- 
hynchus Kaufmanni showing only the palatobasal articulation of the palatoquadratum 
by means of a ligamentum; the rudimentary pharyngomandibulare is still preserved. 
— D. Skull of an advanced larva of Amia calva showing only the antorbital articula- 
tion of the palatoquadratum with the neurocranium. — E. Skull of Polypterus showing 
the quadrantorbital articulation of the palatoquadrate. art.pal.b., articulatio palatobasalis ; 
art.qu.ant.orb., articulatio quadrantorbitalis; c.au., auditory capsule; c.l.a.s,, cartilago 
labialis anterior superior; c.l.s.p., cartilago labialis posterior superior; c.l.1.p., cartilago 
labialis inferior posterior; cM., cartilago Meckeli; Hm., hyomandibulare; N., fossa 
nasalis; oc., eye; ph.mand., pharyngomandibulare; pqg., palatoquadratum; /pr.pal.bas., 
processus palatobasali; pr.orb,, processus orbitalis palatoquadrati; pr.ant.orb., processus 

antorbitalis; rostrum; sy., symplecticum. 
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each separately to the corresponding antorbital process of the skull (D.art.qu. 


In the adult Polypterus (fig. LII E), where the cartilaginous palato- 
quadrate is replaced by the bones, this articulation is not clearly visible, but 
in the larve of Polypterus with bones already developed it is still quite typi- 
cally pronounced. 

The section fig. LIII A shows that the cartilaginous end of the palato- 
quadrate (~.pq.) adheres to the ventral surface of the olfactory capsule (c.ol.) 
with which it is connected by the ligaments, and, somewhat farther back 
(fig. LIII B), to the ventral surface of the antorbital process of the skull 
( p.ant.o.). 

The section through the orbital region of the head (fig. LIII C) shows 

hat the thin palatoquadrate (pars palatina palatoquadrati (/.fq.)) is far 
removed from the trabecular floor of the neurocranium (tr.) and is connected 
with it by means of the ligament and of the entopterygoideum bone (ent. ft.) 


closing the cleft between the palatoquadrate and the trabecular region of the 


skull. The ectopterygoideum bone (ect.pt.) adheres to the palatoquadrate from 


the exterior side. 

Lastly, in the anterior part of the otic capsule (fig. LIII D), in the region 
of the articulation of the palatoquadrate (/q.) with the Meckel’s cartilage 
(c.M.), the palatoquadrate becomes high and massive, is far remoted from 
the neurocranium and is connected with it only by muscles (m.). We assign 
special importance to the relations between the cartilaginous palatoquadrate 
and the projections (comp. fig. LIII E) of the cartilaginous neurocranium, 
which are distinctly seen in the ]arve of the Holosteans and Crossoptery- 
gians, because only in this case we may compare these fishes with the Elasmo- 
branchs. 

The appearance of dermal bones in the skull of the higher Osteichtyes 
creates new relations between the upper jaw and the neurocranium of these 
fishes; these new relations are undoubtedly of secondary character, and can 
by no means be considered as primitive features characteristic for the ancestors 
of the Osteichtyes. We observe here the appearance of new types of the 
suspensorial apparatus characteristic only for the higher fishes. This fact was 
not sufficiently appreciated by Tace Lakjer, and that was the reason why 
his conclusions can hardly be considered quite correct. 

The scheme of fig. LIII E from transverse sections illustrates the relations 
between the palatoquadrate and the neurocranium in the Polypterus larva: 
we have here a typical quadrantorbital articulation of the upper jaw. We come 
to analogous results considering the reconstructions of the larval skulls of 
Lepidosteus and bony fishes (E. Gaup, Entwicklung des Kopfskeletts in 
O. Hertwic, Handbuch d. Entwicklungslehre d. Wirbeltiere, Bd. III, 2. T., 


fig. 340, 341), we can say that the quadrantorbital type of suspension of the 
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upper jaw is typical for all the higher Osteichtyes, i.e. for all the recent Cross- 
opterygians, Holosteans and Teleosts, and, as far as we can judge, for the 
Saurichtyids (StTEnsI6), Paleoniscids (Watson) and fossil Crossoptery- 
glans too. 


sept 


PPY 


Fig. LIII A, B, C and D. Transverse sec- 
tions through the skull of a larva of Polyp- 
terus Delhesi, 6 cm. — A. Transverse sec- 
tion through the posterior part of the olfac- 
tory capsule.’ a.ant.o., articulatio antorbitalis; 
c.ol., olfactory capsule; pal., os palatinum; 
b.pq., pars palatina palatoquadrati; sept., 
septum nasale. — 8B. Transverse section 
through the proc. antorbitalis (/.ant.o.) 
a.ant.o., articulatio antorbitalis; p.ant.o., pro- 
cessus antorbitalis; p.pq., pars palatina palato- 
quadrati. — C. Transverse section through 
the orbital region. — C., brain; ect.pt., os 
ectopterygoideum; ent.pt., os entopterygoi- 
deum; o0¢., eye; p.pg., pars palatina palato- 
quadrati; pr.sph., os parasphenoideum; scl., 
sclerotic; tv, trabecular floor of the skull. — 
D. Transverse section through the otic 
region of the skull. C.au., auditory capsule; 
cM., cartilago Meckeli; M., muscle; pq., 
posterior part of the palatoquadrate. 


It seems to me that it is possible to suppose that the upper jaw (palato- 
quadratum) of the primitive Osteichtyes was primarily suspended to the skull 
in two points, i.e. that these hypothetical forms possessed both quadrant- 
orbital and palatobasal articulations (of the type of Chlamydoselachians and, 
perhaps, Cladodontids), and that their descendents followed divergent lines 
of evolution: the ancestors of the Acipenserids retained the palatobasal 
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and lost the quadrantorbital articulation, whilst the ancestors of the Palzo- 
niscoids, Saurichtyids, Crossopterygians, Holosteans and, finally, Teleosts 
(Holosteoidei mili) retained the quadrantorbital and lost the palato- 
basal articulation. 

Thus, in the course of phylogeny there developed two types of buccal 
apparatus, the more primitive palatobasal type maintened in the Elasmobranchs 
and Chondrosteans and the more progressive quadrantorbital type developed in 
other Osteichtyes (Holosteoidei).1 We do not know exactly which type of the 
buccal skeleton was developed in the ancestors of the Dipneusta, but on the 
ground of the general resemblance existing between the fossil Dipneusta and 

the primitive Crossop- 
terygians, we may sup- 
pose that the Dipneusta 
were primarily charac- 


terized by the quadrant- 


orbital articulation of 
their upper jaw. 
Returning the 
Saurichtyids we must 
Diagram showing the mandibular appa- only say that if we add 
the same larva of Polypterus Delhesi. a.ant.o., 
io antorbitalis; c.au., auditory capsule; c.ol., 
tory capsule; cM., cartilago Meckeli; D.pal., os differences between them 
num; ect.pt., os ectopterygoideum; ent.pt., 
itopterygoideum; /.ant.o., processus antorbitalis; 
ars palatina palatoquadrati; bq., palatoquadra- fact that the Saurich- 
tum; trabeculz cranii. 


to the abovementioned 
and the Acipenserids the 
tyids possess a septum 


interorbitale and a myodome which is lacking in the Selachians and Acipen- 


serids, we arrive to the result that the Saurichtyids, in a whole series of their 


important characters, are more changed, i.e. less primitive than the Acipen- 


serids: these last preserved in their structure much more selachoid characters 
than the former. 

STENSIO supposes that the immediate ancestors of the Acipenserids pos- 
sessed a bony neurocranium which was in the course of evolution secondarily 
transformed into a cartilaginous one. To confirm this hypothesis he brings 
forward a series of analogies: in very ancient crossopterygian forms (Ccela- 
cantidz) the ossification was much more clearly pronounced than in the later 
Crossopterygians, and the same phenomenon took place, according to WATSON, 
in the line of the Stegocephali; on the other hand, from the point of view of 
this hypothesis the ossifications found in the sphenoid region in the old spe- 
cimen of Acipenser are also to be interpreted as the last traces of the former 

1 i.e. in the Crossopterygii, Palzoniscoidei, Platysomide, Catopteryde, Saurichtyide 
(Holosteoidei). 
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complete ossification of the skull which took place in the ancestors of the 
cartilaginous Ganoids. 
hese analogies do not convince me. The fact that the tropibasic type 


of skull and the canals for the orbital muscles develop in different groups 


of fishes, in particular in different groups of Teleosts (E. EREMEJEVA), quite 


independently from each other leads us to the idea that the ossification of the 
neurocranium also could take place independently in different groups of 
Osteichtyes. According to this hypothesis, we should also suppose that the 
cartilaginous skull of the ancestors of the Acipenserids' was once entirely 
ossified and then changed into a bony one, after this the bones were again 
substituted by the cartilage and that, moreover, in the course of this complex 
process all the characteristic features of the chondro- 
cranium of the selachoid ancestors of the Acipenserids were 
thoroughly preserved. We must acknowledge that this hypothesis of the double 
transformation of the histological structure of the skull with the parallel con- 
servation of primitive morphological characters of the remoted ancestors seems 
to be little probable, especially if we take into consideration that the remains 
of the immediate ancestors of the Acipenserids are still unknown. 

I think it is more probable that the Acipenserids originated from some 
primordial selachoid forms in which the dermal bony skeleton was developed 
and the cartilaginous structure of the endocranium preserved, i.e. from forms 
which did not pass in their evolution through the stages of the ossified endo- 
cranium (Saurichtyids). 

The structure of the bony skull of the Acipenserids favours this sup- 
position because the skull of the living Acipenserids? is undoubtedly more 
primitive than that of the fossil Saurichtyids. 

On the other hand, the comparative morphological investigation (A. N. 
SEWERTZOFF, 1923, 1926, 1926, e) led me to the result that the most primi- 
tive type of bony scales in the body of fishes is the type of the rhombic scales 
with longitudinal crests on their surface which may be found in the tail region 
of the Acipenserids and other living as well as fossil fishes. Moreover, the 
development of the bony skull of the Acipenserids, Holosteans (Amia) and 
Crossopterygians showed me that the cartilaginous neurocranium of these 
forms was primordially covered with the same rhombic scales with longi- 
tudinal crests as the just mentioned ones of the tail region of the Acipenserids. 
It is very important that traces of this primitive structure have been mostly 
retained precisely in the Acipenserids, and this fact favours our supposition 
that these fishes have more fully preserved ancestral structure of the primi- 
tive Osteichtyes than any other fossil or living fishes we know. The resem- 

1 We know (STENSIO) that the skull of the primitive sharks, for instance of Cla- 


dodus, was entirely cartilaginous. 
2 As it appears, the skull of the Chondrosteus too (HENNIG). 
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blance of the general structure of the Chondrosteus Hindenburgi with the 
modern Acipenserids is also very remarkable: let us also notice that in the 
Chondrosteus Hindenburgi all the rostral region was covered with numerous 
small scaleshaped bones very like the small dorsal rostral bones (rostralia 
dorsalia) of Acipenser; this fact points out on the primitivity of this im- 
portant character and also confirms our view. 

Summarizing all the above said we must now ask ourselves how the 
phylogenetical and systematical interrelations of these three groups: Acipen- 
serids, Saurichtyids and Palzoniscids have to be considered? We have just 
arrived to the conclusion that, in their morphological characters, the modern 
Acipenserids and the fossil Chondrosteids are more primitive than the Saurich- 
tyids and the Paloniscids, and that they do not represent degenerate forms, 
as suppose the above-mentioned paleontologists. 

As yet we do not know exactly which primitive cartilaginous selachoid 
fishes gave origin to the primitive fishes with bony skeleton (Osteichtyes 
primitive), but we can say that they were animals with cartilaginous endo- 
and bony exoskeleton the latter consisting of rhombic scales with longitudinal 
crests on their dorsal surface; in the region of the head these scales, through 
fusing, growing and other modifications (partly connected with their relations 
to the lateral-line canals and higher sense-organs), very early became trans- 
formed into typical dermal bones of the skull (A. N. SEWERTZOFF, 1923, 
1920, a). 

From the descendents of these Osteichtyes primitivi derived (probably 
still in the upper Silurian) on one side the ancestors of the Acipenserids 
and Polyodonts which preserved among other ancestral characters the carti- 
laginous endoskeleton (neurocranium, visceral apparatus A. N. SEWERTZOFF, 
1923) and diplospondylous vertebral column SCHAUINSLAND, 1906), the very 
primitive structure of their pelvic and partly of their pectoral fins (A. N. 
SEWERTZOFF, 1926, a, b, S. G. KRYZANOWSKY, 1927), the primitive structure of 
the dermal bones of the body and of the head, the primordial position of the 
bones forming the mandibular apparatus etc. etc., and on the other — the 
common ancestors of the Saurichtyids, Palzoniscids, Crossopterygians and, 
probably, Dipneusta (with quadrantorbital articulation of the palatoquadrate) 
too, which very soon fell into two lines, into the low-water Crossopterygians 
and Dipneusta (modifications in the structure of the paired fins and develop- 
ment of the ventral swim-bladder) and into nectonous forms (Saurichtyids, 
Paleoniscids and other higher Actinopterygians). 

Thus, we emit two hypothesises which are not yet confirmed palzonto- 
logically, but which new palzontological discoveries, I firmly hope, will some 


day confirm: firstly that there existed in the silurian epoch a group of 


primitive selachoid fishes with bony dermal skeleton (Osteichtyes primitivi) 


and secondly that these fishes gave origin to the ancestors of the Chondro- 
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steans which lived at the same time as the Palzoniscids and Saurichtyids and 
survived being as a constant group comparatively little changed till our days. 

The fact that the Chondrosteids, if not representing immediate ancestors 
of the Acipenserids, are at any rate closely allied to them, as well as the fact 
that from the lower Jurassic till our days these forms underwent only little 
modifications makes us suppose that in the pre-Jurassic time they also changed 
very little, and that the Acipenserids really represent constant morphological 
forms. 

The fact that the fossil remains of these hypothetical ancestors of the 
Chondrosteids are not yet found palzontologically hardly may be considered 
as a serious argument against their real existence: with the same right we 
could also claim the immediate exhibition of the remains of other intermediate 
forms, for instance, of those between the Chondrichtyes, Palzoniscids and 
Crossopterygians, of the transition forms between the fishes and the quadru- 
peda etc. etc. which as yet are not known, but which, nevertheless, surely 
existed and whose structure we can reconstruct on the ground of compara- 
tive morphological data. 

I entirely accept the splendid results drawn by SteNns16 from his dis- 
covery of the strong ossification existing in the skulls of Saurichtyids and 
ancient Palzoniscids, and I think that, basing on these investigations, the 
comparative anatomists must change many points and work anew the whole 
theory of the endochondral skull, but I doubt that the skeleton and the skull 
of the Chondrosteids have secondarily acquired a cartilaginous structure 
and that those animals could be degenerate and not primitive forms. 

Summing up all the above said we can characterize the main group of 
fishes as follows: 

I. Chondropterygu-fishes with cartilaginous skeleton, with palato-basal arti- 
culation of the upper jaw primordially effected by means of the pharyngo- 
mandibulare (there existed simultaneously in the earliest forms both 
quadrantorbital and palatobasal articulations) ;? with the symphysis palato- 
quadrati and the teeth arranged on the palatoquadrate; with the primarily 
uniserial paired fins of eurybasal type; with the platybasic skull; the 
septum orbital and the myodome wanting. 

A. Chondrosteoidei-fishes with cartilaginous endoskeleton, well developed 
dermal bones and bony scales; there is a palatobasal articulation of 
the upper jaw (sometimes the pharyngomandibulare too) ; the toothed 
premaxillare and palatinum develop on the margin of the palato- 
quadrate ; the teeth, arranged on the maxilla and dentale, belong to the 

1 OQ, JAEKEL has recently communicated that in the devonian layers of Wildungen 
were found some forms allied to the Chondrosteide. Unfortunately, they are not yet 


described. 
2 Chlamydoselachus and, probably, Cladodus. 
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premandibular region (to the posterior labial cartilage); paired fins 
of uniserial eurybasal type. 

Holosteoidei-fishes with partly bony, partly cartilaginous endoskeleton ; 
with quadrantorbital articulation of the upper jaw; the symphysis 
palatoquadrati is lacking and the ends of the palatoquadrates are sepa- 
rated from each other; the o. premaxillare is situated on the anterior 
end of the neurocranium and has no relations to the palatoquadrate ; 
the paired fins are of the eurybasal type. 

1. Actinopterygi-Holosteoidei with uniserial eurybasal paired fins 
and dorsal swim-bladder ; primarily nectonous forms. 


> 


Crossopterygu and Dipneusta-Holosteoidei with pectoral fins of 


often biserial, stenobasal type and with ventral swim-bladder. 


Moscow, March 


1928. 


EXPLANATION OF LETTERING OF THE FIGURES IN THE 


-LATES. 


a.ant.o., p. 


i, 


articulatio quadrantorbitalis. 
I. 


Cp. 3; copula a. 
a.ao arcus aorte branchialis cp.m., mesenchymatous posterior copula. 
2 


> 


a.ao arcus aorte branchialis 2. cr.h., 


d.en 


ceratohyale. 
2 


I, 2 


branc 


,3,4,5, rudiments of the I—5 


cornua trabecularum. 
hial arches. dyencephalon. 
ad ba, 


a h., 


als., 


m. adductor branchialis 4. d.ep., dorsum ephippii. 


arcus hyoideus. d.pmx., premaxillar teeth. 
d.p.s., 
e.br. I, 


alisphenoid cartilage. parasphenoid teeth. 


br. 2, e.br. 3 


f 


€ br. 


branchialia of the 1—5 branchial arches. 


A.m., m. adductor mandibulz articularis. é e.br. 5, epi- 


@.0C.1, @.0C.2, a.0C.3, @.0C.4, Arcus occipitalis 


2 3, 


ep 


4 and 5. , epiphysis. 


A.o.p.H., arcus aorte hyoideus. foramen caroticum. 


A.o.p.M., arcus aorte mandibularis. 
au., auditory vesicle. 


bs.r.m., basirostralia medialia. 


c., brain. 

c.au., capsula auditiva. 

au.’, posterior part of the auditory cap- 
sule appearing independently. 

b., cerebellum. 

hr 


branchialia of 


T 


t 


-.br. 2, c.br br. 5, cerato- 
the 1—5 branchial arches. 


ch., chorda dorsalis. 
ch.o., chyasma opticum. 
c.M., cartilago Meckeli. 
cm.h., arterial hyoid commissure. 
c.m.y., canal. venz jugularis. 

Cn., rudiment of the m. 


cp. I— 


constrictor. 


2 


copule I—2. 
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f.hm., fossa articularis for the articulation 
of 
fl 


f.m., 


the hyomandibulare. 
flexura parietalis. 
fenestra cranialis basalis. 
f.n., fossa nasalis. 


f.m.a., apertura nasalis anterior. 

F.n.d., dorsal wall of the olfactory capsule. 

F.n.m., median wall of the olfactory 
capsule. 

f.n.p., apertura nasalis posterior. 

n.00.4—3, the 


occipital nerves. 


foramina for exit of the 
f.I, foramina n. olfactorii. 

f. IIT, foramina n. oculomotorii. 

f.V,VII, for. n. V and VII. 

f. 1X, foramina n, IX. 


f. X, foramina n. X. 
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f.v., flexura ventralis. 

G.V, Ganglion n. trigemini. 
G. VII, Ganglion N. 
h.br.1—a, hypobranchialia 1—4. 


facialis. 


hd., hyoideum. 

h.h., hypohyale. 

hm., hyomandibulare. 

hm.”, symplecticum not yet separated from 
the hyomandibulare. 

hyp., hypophysis. 

I.av.2, m.m. interarcualis ventralis 1 
and 2. 

inf., infundibulum, 

1.b.1, L.b.2, .b.3, m.m. levatores arc. branchia- 
2 and 3. 

libsa—s+tp., first rudiments of the m.m. 
levatores arc. branchialium 4 and 5 and 
of the m. trapezius. 

l.t., lamina terminalis. 

Mio, Mis, Ma... 

M.br. 2—5 + tp., 


., occipital myotomes. 

first rudiments of the 
m.m. levatores arc. 2—5 and of the m. 
trapezius. 

M.br.” (1.4.v.2), first rudiment of the m. in- 
terarcualis ventralis 2. 

M.br.’" (1.a.v.3), first 
interarcualis 3. 

M.br.’ (1.a.¥.1), part of the 
branchial muscular rudiment = m. inter- 


rudiment of the m. 


ventral first 
arcualis ventralis 1. 

M.br. 1 (1.b.1), dorsal part of the first bran- 
chial muscular rudiment = m. levator 
arc. branchialis 1. 

M.Md.' (p.h.), dorsal part of the rudiment 
of the mandibular muscles = m. pro- 
tractor hyomandibularis. 

M.Md.” (A.m.), ventro-lateral part of the 
rudiment of the mandibular muscles = 
m. adductor mandibulz articularis. 

M.Md.", anterior part of the rudiment of 
the mandibular muscles = m. adductor 
mandibule symphysialis. 

me., mesencephalon. 

M.H., ventral part of the rudiment of the 
hyoid muscles. 

M.H. (cn.), ventral part of the hyoid mus- 
cular rudiment = m. constrictor hyoideus. 


M.H.', M.H,’ 


hyoid muscular rudiment = m. retractor 


(R.h.), dorsal part of the 


hyoideus. 


(Rh. + of.), dorsal part of the hyoid 
muscular rudiment = m.m. retractor 
hyoideus + opercularis. 

m.ob., medulla oblongata. 

ms.tr., mesenchymatous part of the trabe- 
cule. 

N., fossa nasalis. 

o., mouth. 

oc., eye. 

o.dn., os dentale. 

0.1., m. obliquus inferior. 

o.mx., oS maxillare. 

o.N., orificium nasale. 

or., orbital wall of the skull. 

or., lateral wall of the orbit. 

o.s.,, m. obliquus superior. 

p.ant., processus antorbitalis. 

p.b.1., processus palatobasalis lateralis. 

p.b.m., processus palatobasalis medialis. 

p.h., m. protractor hyomandibularis. 

pch., parachordalia. 

pch.’, anterior end of the parachordals. 

peh.”, 


chordals. 


subchordal commissure of the para- 


pl.c., floor of the anterior part of the skull. 
pl.n., planum nasale. 
p.m.x., 


p.h., m. protractor hyomandibularis. 


premaxillare. 


p.0c1—s, pars occipitalis cranii. 
p.oc.l., processus occipitalis lateralis. 
p.oc.m., processus occipitalis medialis. 
p.ph., paraphysis. 

p.pl.pq., pars palatina palatoquadrati. 
p.p.or., processus postorbitalis cranii. 
p.pr.o., processus preorbitalis. 

pq., palatoquadratum. 

pr.sph., os parasphenoideum. 

p.sp., processus spinosus. 

r.R., rostrum. 

rostrum, 

r.ext., m. rectus externus. 

R.h., m. retractor hyomandibularis. 
r.inf., m. rectus inferior. 

r.int., m. rectus internus. 

rl., lateral part of the rostrum. 
r.mx.V, ramus maxillaris n. trigemini. 
r.op. VII, r. 


r.pal. VII, ramus palatinus n. 


ophtalmicus n. facialis 
facialis. 
r.p.op., recessus postopticus. 

r.pr., recessus preopticus. 


r.sup., m. rectus superior. 
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stylohyale. v.tr., velum transversum. 
/., tectum fossa nasalis. x., basimandibulare. 


tectum supraorbitale. I, n. olphactorius. 
»., Spiraculum, IT, n. opticus. 
br. I, suprapharyngobranchiale I. lil. 2. 
br. 2, suprapharyngobranchiale 2. V1, r. ophtalmicus n. trigemini. 
saccus vasculosus. Ve, r. maxillaris n. trigemini. 


symplecticum. V3, r. mandibularis n. trigemini. 
( ) 


VII hm., truncus hyomandibularis n. facia: 
tectum cranii. 


lis. 


r. ophtalmicus n. facialis. 


telencephalon. 
, external and internal tentacles. 
cranii. VIIz, r. buccalis n. facialis. 


p.), cartil. polares. V IIs, r. palatinus n. facialis. 


vena jugularis. IX, n. glossopharyngeus. 


ventral portion of the hyoid n. vagus. 


mandibular muscles. X.l., ramus lateralis n. Vagi. 


LITERATURE CITED. 


, E. P., Jr. The cranial muscles and cranial and first spinal nerves in Amia 
va. Journ. of Morphol., XI, 1895 and ibid. XXII, 1808. 
E. P. The myodome and Trigemino-facialis chamber of Fishes and the corresponding 
Cavities in High Vertebrates. Journ. of Morphol., vol. 32, 1919 


S. On the structure of larval Polypterus, The works 


Untersuchungen zur vergleichenden Anatomie der Wirbeltiere. 
Leipzig 1872. 
GoopricH, E. S. “Cyclostomes and Fishes” in a treatise of zoology ed. by Ray Lancaster, 
HenniG, E. Chondrosteus Hindenburgi Pomp., ein Stor des Wurttemberg. Oelschiefers 
Palezontographica, LX VII, 1925. 
K. Zur Entwicklungsgeschichte des Selachierkopfes. Anat. Anz., Bd. IX, 


rage zur Entwicklungsgeschichte der Selachier. Morphol. Jahrb., Bd. XXIV and 
18096 and 1897. 
Iwanzow, N. A. Der Scaphirhynchus. Bull. Soc. Imp. Nat. de Moscou, vol. I, 1887. 
Kerr, GRAHAM. The development of Polypterus senegalus in “The works of J. 


lgett’”. Cambridge 1907. 


Buc 

KryzANnowsky, S. Die Entwickelung der paarigen Flossen bei Acipenser, Amia und 
Lepidosteus. Acta Zoologica, Bd. 8, 1927. 

Kuprrer, C. v. Die Entwicklung des Kopfes von Acipenser sturio, an Medianschnitten 
untersucht, in “Studien z. vergl. Entw. des Kopfes der Kranioten, I’. Munchen 
und Leipzig 1893. 

Laxyer, TAGE. Studien tuber die Gaumenregion bei Sauriern im Vergleich mit Anam- 
niern und primitiven Sauropsiden. Zool. Jahrb., Abt. f. Anat., Bd. 49, 1927. 

LutHerR, A. Ueber die von N. trigeminus versorgte Musculatur des Ganoiden und 
Dipneusten. Acta Soc. Scient. fenn., TXLI, 1913. 


126 


318 

4 

|. J. S. Budgett. 
Cambridge 1907 
1894. 


319 
HEAD SKELETON AND MUSCLES OF ACIPENSER RUTHENUS 


Matwejerr, B. S. The structure of embryonal axial skull of the lower fishes. Bull. Soc. 
Natur. de Moscou, Sect. Biol., N. S. XXXIV, 10925. 

Ostroumorr, A. Zur Entwicklungsgeschichte des Sterlett (Acipenser ruthenus). 2. Die 
Myomeren des Kopfes. Zool. Anz., 30. Bd., 1906. 

Parker, W. K. On the structure and development of the skull in Sturgeons. Philos. 
Transact. of the Royal Soc. London, 1882. 

PEHRSON, TorsTEN. The cranial development of Teleostomian fishes. Acta Zool., Bd. 3, 
1922. 

REGAN, C. T. The Phylogeny of the Teleostomi. Ann. Mag. Nat. History, vol. 13, 1904. 

SALENSKY, V. Development of the sterlet (Acipenser ruthenus). Works of the Soc. of 
Natur. of the Imp. University of Kazan, vol. X, 2, 1880. (Russian.) 

SCHAUINSLAND, H. Die Entwicklung der Wirbelsaule nebst Rippen und Brustbein in 
O. Herwigs Handbuch d. Entwicklungslehre d. Wirbeltiere, vol. III, p. 2. Jena 1906. 

SCHMALHAUSEN, I. I. Der Suspensorialapparat der Fische und das Problem der Gehor- 
knochelchen. Anat. Anz., Bd. LVI, 1923. 

SEwERTzOFF, A. N. Entwicklung der Occipitalregion der niederen Wirbeltiere. Bull. de 
la Soc. des Natural. de Moscou, 1895. 
Die Entwicklung des Selachierschadels. Ein Beitrag zur Theorie der correlativen Ent- 
wicklung. Festschr. z. 70. Geburtstag von Carl v. Kupffer. Jena 1899. 

— Die Entwicklung der Kiemen und Kiemenbogengefasse. Zeitschr. f. Wiss. Zool., 1923. 

— Die Kiemenbogennerven der Fische. Anat. Anz., I9II. 

— The place of the cartilaginous Ganoids in the system and the evolution of the 
Osteichtyes. Journ. of Morphol., vol. 38, 1923. 

— Die Morphologie des Visceralapparates der Elasmobranchier. Anat. Anz., Bd. 56, 1923. 

— und Disrer, N. N. Das Pharyngomandibulare der Selachier. Anat. Anz., 1924. 
Development of the bony skull in Amia calva. Bull. de la Soc. des Natural. de 
Moscou, 1925. 
Studies on the evolution of the lower Vertebrates. Part III. Primary structure of the 
visceral apparat of the Elasmobranch fishes. Arch. russ. d’anatom., d'hystol. et 
d’embryol., 1925. (Russian.) 
Studies on the bony skull of Fishes. I. Structure and Development of the bony skull 
of Acipenser ruthenus. Quarter Journ. of Microscop. Scien., vol. 70, 1926, d. 

— Die Morphologie der Brustflossen der Fische. Jen. Zeitschr., 1926, a. 

— Development of the pelvic fins of Acipenser ruthenus etc. Journ. of Morphol., 1926, b. 

— The development of the scales of Acipenser ruthenus. Journ. of Morphol., vol. 42, 
1920, c. 

Stensi0, E. A: son. Notes on certain Crossopterygians. Proc. Zool. Soc. London 1922. 

— Triassic Fishes of Spitzbergen, P. I and P. II, 1921, 1923 and 1925. 

Traguatr, R. H. The ganoid Fishes of the British carboniferous formations. Monogr. 
Paleontogr. Soc., 1877. 

Veit, O. Die Entwicklung des Primordialcraniums von Lepidosteus osseus. Wiesbaden, 
Verl. Bergmann, IQII. 

Watson, D. M. S. The structure of certain Palzoniscids and the relationships of that 
group with other bony fishes. Proc. Zool. Soc. London 1925. 

Wuirte, P. J. The existence of skeletal elements between the mandibular and hyoid 
arches in Hexanchus and Lemargus. Anat. Anz., Bd. IX, 1895. 

Woopwarp, A. L. Smitu. Cataloge of the fossil fishes in the British Museum. London 
IQII. 

WosxkosoJNiIkorF, M. M. The development of the visceral skeleton of bony fishes. Kieff 
1909. (Russian.) 


EXPLANATION OF THE PLATES -IX. 


Plate I. Fig. t. Graphic reconstruction from sagittal sections of the head of a 
very young larva of Acipenser ruthenus showing the first appearance of the prochondral 
tissue (bluish); the greater part of the endoskeleton is still represented by a dense 
mesenchyme, Fig. 2. Graphic reconstruction from frontal sections through the head of 
a more advanced larva of Acipenser ruthenus to show the chondrification of the para- 
chordals and the appearance of the centre of chondrification in the auditory capsules 
and in the trabecule (bluisn); the position of the palatoquadrate cartilages is marked 
by a dotted line. Fig. 3. Part of a sagittal section through the head of Acipenser ruthenus 
approximatively at the same stage as that of fig. 2 to show the relation of the dorsum 
ephippii (d.ep.) to the brain; the mesenchymatous cart. polares (tr.’) lie at the ventral 
side of the ends of the parachordals. Fig. 4. Median section of the same series as that 
of fig. 3 through the head of Acipenser ruthenus to show the position of the subchordal 
commissure (fch."’) of the parachordal cartilages. 


Plate Il. Fig. 5. Transverse section through the median part of the olfactory 
pits. Fig. 6. Transverse section through the median part of the eyes to show the relation 
of the chondrifying trabecule (tr.) to the brain (inf.). Fig. 7. Transverse section (much 
enlarged) passing through the hypophysis; the trabeculae (ms.tr.) in this region are 
still of mesenchyme. Fig. 8. Transverse section passing through the chondrifying polar 
cartilages (tr.’(cp.)), (much enlarged). Fig. 9. Part of the transverse section (much 
enlarged) of the same series to show the fusing of the chondrifying polar cartilages 
(tr. (cp.)) to the inferior surface of the parachordal plate (p.ch.’). Fig. 10. Transverse 
section of the same series passing through the most anterior end of the parachordals 
(p.ch.’) to show the position of the subchordal commissure (pch.”). Fig. 10 a. The 
next section of the same series to show the position of the subchordal commissure 
(pch.”) relatively to the notochord (ch.). Fig. 11. Transverse section of the same series 
passing through the medial part of the auditory vesicles (aw.) to show the relation of 
the appearing auditive capsules (c.au.) to the parachordal plates (f.ch.). Fig. 5—11. A 
series of transverse sections through the head of a larva of Acipenser ruthenus at a 
stage somewhat more advanced than that of fig 3 and 4 to show the development of the 
trabeculae cranii, polar cartilages and parachordals. 

Plate III. Fig. 12. Transverse section of the same series through the posterior 
part of the auditory capsules (c.au.’). Fig. 13. Graphic reconstruction from sagittal 
sections through the trabecular region of the skull of the larva of Acipenser ruthenus 
at the same stage of development as that of fig. 5--11 showing the relations of the 
trabecule cranii (/r.) to the polar cartilages (cp. (tr.’)) and to the anterior ends of the 
parachordals (f.ch.’). Fig, 14. Graphic reconstruction from frontal sections through the 
neurocranium of a larva of Acipenser ruthenus at a somewhat more advanced stage than 
that of fig. 13 to show the trabecule cranii (t”) fused to the parachordals (/.ch.); 
the occipital region of the skull composed of four neural arches of vertebral column 
(d.0C.4—a.0C.4), is also formed, Fig, 15. Frontal section through the occipital region of 
the head of a larva of Acipenser ruthenus, at a stage when the occipital arches of 
the skull (a.0c4, a.oc.. and a@.oc¢.,;) have just appeared, to show the relation of these 
arches to the occipital myotomes (\/.2.—A/.;). Fig. 16. Graphic reconstruction from sagittal 
sections of the skull, mandibular skeleton and brain of a larva of Acipenser ruthenus 
at a later stage of development to show the first appearance of the alisphenoid cartilages 
(als.); the occipital arches are fused to each other (/.0¢.). 

Plate IV. Fig. 17. Graphic reconstruction from frontal sections through the head 

a larva of Acipenser ruthenus approximatively of the same stage as that of fig. 16. 
Fig. 18. Graphic reconstruction from transverse sections through the head of a larva 


of Acipenser ruthenus showing the position of the alisphenoid cartilages (a/s.) and of 


the anterior ends of the trabecule cranii (c.tr.); for the reason of orientation the 
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hindmost section through the brain (c.) of the same region as that of the reconstruction 
is also figured. Frontal view. Fig. 19. Graphic reconstruction from sagittal sections 
through the chondrocranium of an advanced larva of Acipenser ruthenus to show the 
position of the parasphenoid teeth of the larva (d.p.s.); the black line marks the contour 
of the snout of the larva (from median section). Fig. 20. Graphic reconstruction from 
trontal sections of the chondrocranium of an advanced larva of Acipenser ruthenus 
viewed from above; in order to show the interior of the brain case and the auditive 
capsule the left side of the reconstruction is not finished 


Plate \V. Fig. 21. The chondrocranium of an adult Acipenser ruthenus viewed 
from the side. Fig. 22. Graphic reconstruction from sagittal sections through the head 
ot a very young larva of Acipenser ruthenus showing the position of first rudiments 
of visceral muscles and cranial nerfs; the parts of skeleton have not yet appeared 
Fig. 23. Graphic reconstruction from sagittal sections through the head of a larva of 
Acipenser ruthenus showing the position of the first rudiments of yisceral muscles, 
cranial nerfs and parts of the skeleton of the head at a stage when they still consist 
of a dense mesenchyme 


Plate VI. Fig. 24. Graphic reconstruction from sagittal sections through the 
head of a larva of Acipenser ruthenus to show the position of visceral muscles, parts 
of skeleton, brain and cranial nerfs at a stage when the mandibular arch begins to 
chondrify. Fig. 25. Graphic reconstruction from sagittal sections through the head of a 
more advanced larva of Acipenser ruthenus showing the position of the first rudiments 


ot visceral muscles, parts of the skeleton, brain and cranial nerfs at a later stage, when 
1 the first branchial arches are already chondrified. 


the hyoid an 


Plate Fig. 26. Graphic reconstruction from frontal sections through the 
fF a larva of Actpenser ruthenus to show the branchial and mandibular skeleton 
tage when the hyoid and the first branchial arch are already chondrified whik 

in the second branchial arch the prochondral tissue is just appeared. Fig. 27. Graphic 
reconstruction from frontal sections through the branchial region of a larva of Acipense) 
ruthenus to Show the branchial and mandibular skeleton a stage when the chondri 
fication is more advanced and the second branchiai arch is chondrified while in the 
hird branchial arch the prochondral tissue just appeared. Fig. 28. Graphic reconstruction 
sections through the branchial region of an advanced larva of Acipense 

show the interior part of the branchial arches at a stage when all thes: 

already entirely chondrified. Fig. 20. Graphic reconstruction from frontal 

the branchial region of a very late larva of Acipenser ruthenus showing 

§ the suprapharyngobranchialia of the first and second branchial arches 


elations to the muscles, nerts and blood vessels of this regio f the skull 


VIII. Fig. 30. Part of sagittal section through the buccal region of an 

vanced larva of Acipenser ruthenus to show the position of m. adductor mandibulsz 

M.) running between the palatoquadra (p.g.). and the Meckel’s cartilage (c¢../.) 

one side and the maxillar (0.1. and dental (0o.di.) the other. Fig. 31. Part 


section through the head of a very a 1 a of Acipe yr ruthenws 


(1.) between the muscles adductor (ad.b., 1d levator branchialis 
2.4) On One side and the fourth branchial arch (e.br.4 and c.br.4) on the other. Fig 
Graphic reconstruction from frontal sections through the head of a young larva 
Amia calva showing the neurocranium a3 he position of the orbital muscles, of 


eyes and of the olfactory pits 


Plate IX. Fig. 33. Graphic reconst ion from sagittal section through the skull 
and the mandibular skeleton of a larva of Ama calva at a somewhat more advanced 
stage; the contour of the brain is figured from a median section. Fig. 33 A. Part ol 
sagittal section showing the articulation of the proc. antorbitales with the end of the 
palatoquadrate (a.ant.o.) and the connection of the premaxillar (p.r.) with the neuro- 
cranium. Fig. 34. Gr - reconstructicn frcm {frontal sections through the neurocranium 
ot an advanced larya of Ama calva at a stage when the ali noid cartilages (als.1, 

2) have just appeared; on the right le the reconstr is not finished to show 
interior surface of the auditive capsule. Fig. 35. Graphic reconstruction from sagittal 
sections through the skull and the buccal skeleto1 a very advanced larva of Anna calva 
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SOME OBSERVATIONS ABOUT THE 
GROWTH OF THE TAIL IN LEPIDOSIREN 
BY 


NILS HOLMGREN 
Zootomical Institution, Stockholm. 


With 4 textfigures. 


Since three years I have in the Zootomical Institution two living specimens 
of Lepidosiren paradoxa. During this period the specimens have increased 
considerably in size and weight. During these years they have been under 
observation only occasionally until for a few months ago, as they began to exhibit 
a most interesting mode of growth of the tail, a growth that seems to be 
unknown among fishes and of a great morphological as well as phylogenetical 
interest. It may, however, be emphasized that the growth is periodical and 
that I have observed isolated stages of increase at least four different times 
during the three years. It is, however, possible that some periods of growth 
have escaped my attention, as | have for inst. in summertime always been 
away from the Institute. 

Before the growth commences, the caudal fin is, obtusely pointed or 


evenly rounded as shown by fig. 1A. The tip of the body stem does not 


reach the tip of the fin border surrounding the hind part of the body. In 
January and February this year the tail of both specimens had this shape. 
in March, however, the appearance of the specimens was somewhat altered, 
as the tip of the body stem had grown backwards as far as to reach the hind 
margin of the fin border, cleaving the caudal fin in an upper and a lower 
part? (fig. 1 B). The body from now rapidly grew out as a wedge between 
the dorsal and the ventral halves of the fin border (fig. 1 C), and at the 
16th of March the caudal fin had three lobes viz. a dorsal, an apical and a 
ventral (fig. 1 D), of which the dorsal and the ventral were only slightly 
pronounced, while the apical was well defined, containing the tip of the 
body stem. On this latter lobe a narrow new fin border was developed. The 
new part of the tail now measured 15,5 mm. At the 28th of March the apicai 
lobe measured 20 mm. Now the lower part of the original fin was joined with 
the fin border of the apical lobe, but the dorsal part was distinctly marked 

1 The one specimen at this time at a fight between the two specimens became 


severely wounded. Therefore I was obliged to make my observations only on the other 
specimen, that was unhurt. 


21. — A, Z. 1928. Acta Zoologica 1928. Bd IX. 
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off from the new caudal fin rudiment by a notch in the fin lamella. At 
the 23d of April the new fin measured 25 mm, the dorsal notch being still 
visible. The 7th of May (fig. 1 E) the length had increased to 29 mm and 
the notch still persisted. During the growth (which is now ended) the 
apical lobe is very clearly directed dorsad and the ventral part of its fin 


border grows faster than the dorsal. The new fin thus is an heterocercal one. 


Fig. 


Through this mode of growth of the tail, described above, it is clearly 
seen, that for each period of growth a piece of fin is added to the dorsal fin 
as well as to the ventral, the ancient caudal fin becoming distributed upon the 
“dorsal” fin and the “anal” one respectively. As I have observed during three 
years at least four periods of growth and at each period a new fin of about 3 cm 
length has been formed, it is clearly understood that during three years 
about 10 cm fin border, originating from the ancient heterocercal caudal fins, 


has been added to the ‘‘dorsal” and to the “ventral” fins. Thus very important 


parts of the dorsal and ventral fins are to be considered as parts of the caudal 


fin. This conclusion is in good agreement with the conclusions of SCHMAL- 
HAUSEN (1913)* founded on a morphological basis, that the dorsal and ventral 
fins really represent a very long caudal one, which has substituted parts of the 
ancestral dorsal fins present in older types of lung fishes. 

This peculiar growth of the tail in Lepidosiren seems to throw a certain 
light upon the remarkable three-lobed caudal fin of certain Crossopterygians 


1 Zur Morphologie der unpaaren Flossen etc. Zeitschr. f. Wiss. Zool. Vol. 104. 1913. 
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such as the Rhipidistids Eusthenopteron and Tristichopterus and the Ccela- 
canthids. In these extinct fishes the body stem ends in an apical fin lobe. To 
this lobe are added a dorsal and a ventral one, the three lobes together forming 
the caudal fin. In the Coelacanthids the apical lobe has the aspect of a small 
independent caudal fin, in the Rhipidistids Eusthenopteron and Tristichopterus 
it forms an acute median part of the fin. In Tristichopterus this mid part is 


Fig. 


distinctly directed upwards and the ventral lobe is much greater than the dorsal 
one. As STENSIO (1925)* has pointed out, this is also the case in Eusthen- 
opteron, but the difference in size between the dorsal and the ventral lobe is 
not so distinct. In Holoptychius the caudal fin is an heterocercal one, and in 
Diplopterus and Gyroptychius the body stem also distinctly curves dorsad, the 
fin, however, being a rhombic one as in Glyptopomus, where the dorsal lobe 
is scarcely smaller than the ventral. 

In Eusthenopteron fordu, STENSIO has pointed out that there are two dif- 
ferent types of caudal fin, one with a long acute median fin lobe, that stretches 
backwards far behind the hind ends of the dorsal and ventral lobes, and an- 
other, where the median lobe does not protrude behind the two others. In 
this latter case the median lobe is short and broad, in the former long and 
slender. This difference in specimens of the same species from the same 


1 Note on the caudal fin of Eusthenopteron. Ark. for zool. Bd 17 B., 1925. 
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locality seems puzzling, but it is perhaps explained by the observations on 
the growth of the caudal fin in Lepidosiren, as described above. 
The two representations of Eusthenopteron (figg. 2 and 3) given, are 


pl 


taken from two specimens belonging to a very great material of Eusthen- 


1otographed by STENsIO and most kindly placed at my disposal. They are 


\pteron in the Royal State Museum of Natural History, Stockholm and they 


show the two types of the caudal fins in this animal. In the collection only 
two specimens exhibit the long median lobe (fig. 2), all the others having 
a fin more or less corresponding to the specimen fig. 3, with a short and 
broad median lobe. According to my opinion the longtailed specimens re- 
present growth stages corresponding to the growth stages of Lepidosiren. 
This evidence is supported by the fact that in the specimen fig. 2, the tip of 
the body stem extends nearly to the level of the tips of the dorsal and ventral 


4 


lobes of the caudal fin, while in the great specimen fig. 3 it ends far before 


this level. The rareness of the suggested growth stages also speaks in the 
e 


same direction. The reconstruction reproduced after WHITEAVEs? (fig. 4) in 
the same scale as the figg. 2 and 3 (™% of natural size) seems to have been 


made from a specimen of nearly the same size as that of the fig. 2. It seems 


1 Tllustrations of the fossil fishes of the Devorian Rocks of Canada. Part II. 
Canada Ray. Soc. Trans. Vol. VI. 1880. 
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to represent a stage, where the medial lobe soon would have grown out to 
get the shape of that in the fig. 2. 

The near relationship between Rhipidistids and Ccelacanthids, as sug- 
gested by STENsI6, makes it highly probable that differences in the shape of 
the small apical caudal fin (‘‘Pinselflosse”) in the latter fishes also is due 
to different stages of growth of the caudal fin, as explained above for this 
fin of Eusthenopteron. 

Returning now to the Lepidosiren and summing up the features of the 
growth of the tail, we find 1) that the new tail begins as a heterocercal one, 
2) that the dorsal and the anal fin 
border caudally are composed of 
dorsal resp. ventral parts of a num- 
ber of former caudal fins and 3) 
that there is a rather distinct de- 
velopmental stage, where the caudal 
fin exhibits three lobes like the 
caudal fin of a Crossopterygian. 

Now the general conception of 
the unpaired fin border in Lepido- 
siren is, that it has arised dorsally 
through the confluence of the dorsal Fig. 4. 
narrow fin border of a short heterocercal caudal fin with a very great second 
and a smaller first dorsal fin, and ventrally through the confluence of the great 
ventral lobe of the heterocercal fin with a short but high anal fin as in Scaume- 
nacia. The growth of the tail in Lepidosiren seems to indicate that the part that 
represents the dorsal fin in the phylogenetical development of the unpaired fin 
border was very much smaller than generally thought. Thus it seems possible 
that evolution did not go from a type like Scaumenacia, through a Phanero- 
pleuron- or Uronemus-like one, to the type of a recent dipneustic Dipnoan, but 
from a type with a short second dorsal fin and a great caudal fin, in the scheme 
of Dotto for inst. inflicted somewhere between Scaumenacia and Phanero- 
pleuron. Such a suggestion seems to be supported by the fact that there is a 
deep cleft between for inst. the cranial anatomy of the Dipneumones and that 
of the Neoceratodus, a cleft that is not bridged over by any of the extinct 
Dipnoans hitherto known to Science. 
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NOTES ON THE SKULL OF 
CALAMOICHTHYS 


BY 


NILS HOLMGREN. 


Zootomical Institution, Stockholm. 


In his paper ““Morphologia del Cranio del Calamoichthys calabaricus” 
(Atti. d. Societ. Ital. di Sc. nat. Milano. Vol. 53, 1914), Suprno has given 
a description of the skull of Calamoichthys, which seems to give to this 


animal a quite peculiar position in relation to Polypterus, with which it has 


been regarded hitherto to be very closely related. If Suprno’s description is 


correct, there are such great differences between the two genera that they 
can hardly be placed together as Polypterids. 

Thus Suprno has described in Calamoichthys distinct basi- and exoccipi- 
tals, small opisthotics, small epiotics, well developed squamosals, well de- 
veloped prootics and small sphenotics. In addition distinct paired basi- 
sphenoids, alisphenoids and orbitospenoids are said to be present. In the 
ethmoidal region paired lateral ethmoids and an unpaired mesial ethmoid are 
described seen from the dorsal side. In the basal part of the neural cranium a 
great vomer and a great parasphenoid are recorded. The roof of the skull is 
said to be formed by two frontals and two parietals, behind which a row of 
“‘supraoccipitals” is recorded. The spiracular bones are mentioned, and also 
an anterior and a posterior infraorbital. A myodom cavity is said to open 
at the hind end of the parasphenoid. 

In Polypterus the basioccipital and the exoccipitals are fused as to form 
a basioccipital. The “‘squamosum”’ or according to moderne terminology the 
supratemporo-intertemporal, is coalesced with the parietal to a supra- 
temporo-intertemporal-parietal. In Polypterus no epiotic and no _ typical 
“prootic” are present. In addition the different sphenoids are not present 
as distinct bones, but form a continous sphenoid bone of a considerable size. 
The lateral ethmoids, the ectethmoids, are situated so that they are seen only 
from below and in side-view of the skull. The vomer of Polypterus is vestigal, 
and no myodome is present. 

Thus the description of SupIno seems to indicate that Calamoichthys in 
nearly all important characteristics of the neural cranium is very different 
from Polypterus, the said differences being of such a great importance, that 
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it would be quite impossible to place the two animals in the same family of 
fishes. Nevertheless these fishes in their exterior exhibit such a great aggre- 
ment, that it would seem to be impossible that the neural cranium would exhibit 
so many differences as is maintained by Supzno. Therefore, as I had 
two specimens of Calamoichthys at my disposal, I have thoroughly studied 
the skull in order to find out the nature of the said differences. The skull of 

of the specimens was dissected, that of the other was cut in serial sections. 

My investigation gave the surprising result, that Calamoichthys with 
regard to the skull does not differ in any essentials from Polypterus. Under 


such circumstances it seems not necessary to describe fully the skull of 


Calamoichthys. I can therefore restrain myself to point out the more 


important errors in SUPINO’s account. 

In the occipital region the basioccipital is fused with the exoccipitals, 
forming a great basi-exoccipital of a similar type as in Polypterus. 

In the otical region, where SupiINo believes he has found on each side a 
small opisthotic, a small epiotic, a well developed prootic, a great squamosal 
and a small sphenotic, I have found merely a great opisthotic and a small 
autosphenotic. The opisthotic includes the opisthotic, the epiotic and the 
squamosal of SupPINo’s description. The part of the cranial wall that according 
Supino would be occupied by the prootic is completely cartilaginous. The 
‘“‘prootic bridge” (postclinoid wall) may perhaps be considered as a part of 
the prootics as in Polypterus. 

The orbitotemporal region, which is said to be occupied by paired basi-, 
ali-, and orbitosphenoids, in reality contains only a great sphenoid bone, with- 
out any distinct centers corresponding to the different sphenoid bones. 

In the ethmoidal region Supino has found two great lateral ethmoids 
and a mesial ethmoid, these three bones forming part of the cranial roof. 
The “‘lateral ethmoids”’’, seen from the dorsal side are the hind pair of nasals, 
the two anterior pairs not being mentioned in Supino’s description. The 
mesial ethmoid is the rostral of modern authors. The lateral ethmoids (the 
ectethmoids) are only seen from below and in side-view of the skull. They 
are as in Polypterus. The large Polypterus-like cartilagincus nasal capsules 
have apparently been overlooked by SuPINo. 

The parasphenoid is as in Polypterus but the processes of the processus 
ascendens are more pronounced. At the end of the basis cranii the wide 
caudal opening of the aortal canal has been mistaken by SupPINo to be the 
hind opening of a myodome space. As in Polypterus, however, a myodome is 
not present at all. At the frontal end of the parasphenoid Suprno describes a 
well developed vomer. This vomer is the frontal part of the parasphenoid, the 
vomer being vestigal as in Polypterus. 

The parietals of Supmno’s description are the parietals fused with the 


supratemporo-intertemporals as in Polypterus, while his “supraoccipitals” re- 
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present the extrascapulars. The “anterior infraorbital” is the lacrymal and the 
“posterior infraorbital” is the postorbital. The Polypterus-like dermosphenotic 


was overlooked by Supino. Only one quadratojugal is present as in the young 


Polypterus. The premaxillaries and maxillaries and the labial cartilage are 
developed as in Polypterus and also the visceral skeleton only slightly differs 
from that of Polypterus. 


Summary. 


The skull of Calamoichthys in all essentials agrees with that of 
Polypterus. 
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DIE INSERTION DES M. BICEPS 
BRACHIT UND DES M. BRACHIALIS BEI 
DEN HUFTIEREN IM LICHTE DER 
VERGLEICHENDEN ANATOMIE 
AXEL PALMGREN 


Dr. phil., Prosektor am Anatomischen Institut der Tierarztlichen 
Hochschule zu Stockholm. 


Im Zusammenhang mit neulich ausgefiithrten Untersuchungen tber das 
Ellenbogengelenk bei Haussaugetieren bot sich dem Verf. die Gelegenheit, 
auch die Insertion des M. biceps brachii und des M. brachialis speziell beim 
Pferde naher zu studieren. Die Art der Insertion dieser Muskeln liesse sich 


nur teilweise vom funktionellen Gesichtspunkte erklaren. Bekanntlich 


heftet sich der Biceps beim Pferde ausser an der Tuberositas radii auch an 


der Ulna vermittelst eines Sehnenstranges an, der sicher nicht langer als 
Insertionssehne fungiert und deshalb wohl als ein Rudiment einer solchen 
betrachtet werden kann. Ein ahnlicher Sehnenstrang verbindet auch den M. 
brachialis mit der Ulna. 

Die morphologische Bedeutung dieser nebst anderer bisher nicht be- 
schriebener, rudimentarer Insertionssehnen, die vom M. biceps beim Pferde 
entspringen, lasst sich wohl nur auf der Grundlage einer ziemlich breit ange- 
legten, vergleichenden anatomischen Untersuchung verstehen. 

Die Literaturangaben tiber die Insertion der fraglichen Muskeln bei den 
Saugetieren sind zwar sehr zahlreich, widersprechen jedoch einander bis zu 
einem gewissen Grade. Teils dieses Umstandes halber, teils auch wegen der 
scheinbar recht unregelmassigen Variation in der Art, in welcher sich diese 
Muskeln im Verhaltnis zu einander und zu den Unterarmbeinen anheften, 
diirfte es nicht leicht sein, nur in Anlehnung an die Literatur Insertionstypen 
zu unterscheiden, von denen sich annehmen liesse, dass sie in genetischem 
Zusammenhange mit einander stehen. 

Zwar kann man mit GIEBEL-LECHE (21), WESTLING (84) und Hutrt- 
KRANTZ (30) fur den M. biceps einen ursprunglichen Insertionstypus unter- 
scheiden, den GrespEL-LECHE (loc. cit.) auf folgende Weise beschreibt: ,,So- 
wohl bei Reptilien als bei mehreren und meist niedrig organisierten Sauge- 


tieren sind zwei Insertionssehnen vorhanden, welche sich an Ulna und Radius 
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befestigen (Echidna, Marsupialia, Myrmecophaga, Cyclothurus, Dasypus, 
Solenodon, Centetes, Potamogale, Hund, Katze, Tragulus, Hippopotamus) 
Von diesem Verhalten sind die Zustande abzuleiten, wo der Muskel nur an der 
Ulna oder nur am Radius inseriert.“ 


Auf welche Weise eine solche Herleitung in den einzelnen Fallen durch- 


gefuhrt werden kann, wird nicht angedeutet und lasst sich wohl auch wegen 


der allzu unvollstandigen Angaben iiber die Insertionsart der fraglichen 
Muskeln unmoglich vornehmen. 

Der grosste Teil des ftir eine erneute vergleichend-anatomische Unter- 
suchung notwendigen Materiales wurde mir vom Direktor des Zootomischen 
Instituts der Hochschule zu Stockholm, Prof. Dr. N. Ho_mMGREN zur Ver- 
fiigung gestellt, dem ich hierfiir verbindlichst danke. 


I. MATERIAL UND METHODE. 


Die vom Verf. untersuchten Saugetiere waren folgende: 
Monotremata: 

Ornithorhynchus anatinus, 1 Exemplar, dem Anatomischen Institut 

horig. 

Marsupialia: 

Didelphys azarae, 1 Exemplar, dem Zootomischen Institut gehorig. 
Insectivora: 

Tupaia tana, 1 Exemplar, dem Zootomischen Institut gehorig. 

Centetes ecaudatus, 1 Exemplar, dem Zootomischen Institut gehorig. 

Erinaceus europaeus, 2 Ex 
Rodentia: 

Cuniculus cuniculus, 2 Ex. 

Castor fiber, 1 Ex. dem Anat. Inst. gehorig. 

Cavia cobaya, 1 Ex. 

Dasyprocta aguti, 1 Ex., dem Anat. Inst. gehdorig. 
Carnivora: 

Canis familiaris, 5 Ex. 

Ursus maritimus, 1 Ex., ca. 30 cm. lang, dem Zoot. Inst. gehorig. 

Putorius putorims, 1 Ex., dem Zoot. Inst. gehorig. 

Meles taxus, 1 Ex., ca. 30 cm. lang, dem Zoot. Inst. gehorig. 

Felis domesticus, 4 Ex. 

Viverricula malaccensis, 1 Ex., dem Zoot. Inst. gehorig. 
Ungulata: 

Hyrax syriacus, 1 Ex., 20 cm. lang, dem Zoot. Inst. gehorig. 

Equus caballus, 6 Ex., nebst Embryonen verschiedener, meist alterer 

Stadien. 


< 


M. BICEPS BRACHII UND M. BRACHIALIS BEI DEN HUFTIEREA 
Sus scrofa domestica, 4 Ex. 
Auchema sp., 1 Embryo, 14 om. lang, dem Zoot. Inst. gehérig. 
Tragulus meminna, 1 Ex., dem Zoot. Inst. gehorig. 
Ovis aries, 2 Ex. 
Bos taurus, 4 Ex., nebst Embryonen verschiedener Stadien. 
Primates: 
Lemur mongoz, 1 Ex., dem Zoot. Inst. gehorig. 
Propithecus verreauxi, 1 Ex., dem Zoot. Inst. gehorig. 
Lepilemur mustelinus rufescens, 1 Ex., dem Zoot. Inst. gehorig. 


Cebus azarae, 1 Ex., dem Zoot. Inst. gehorig. 


Das den Instituten gehorige Material war in Spiritus oder Formalin 
konserviert und durchweg gut erhalten. Nur das einzige mir zur Verfiigung 
stehende Exemplar von Ornithorhynchus war etwas beschadigt, weshalb an 
ihm die beiden fraglichen Muskeln an der Insertion nicht mit Sicherheit 
unterschieden werden konnten. 

Die Mehrzahl der Haussaugetiere wurde erst nach der Formalininjektion 
in die Blutgefasse untersucht. Von den Extremitaten der jiingeren Embryonen 
wurden Schnittserien fiir die mikroskopische Untersuchung angefertigt. 


II. DIE OSSOSE INSERTION DES M. BICEPS BRACHII UND DES 
M. BRACHIALIS. 


A. Monotremata. Nach WestTLINnG (84) besteht der Biceps bei 
Echidna aus zwei Portionen, von denen die kleinere bald in eine lange, diinne, 
an der Ulna inserierende Sehne tibergeht, wahrend sich die gréssere Portion, 
die durch einen dtinnen Sehnenstrang mit der kleineren Portion vereinigt ist, 
am Radius distal von dieser Portion anheftet. Der Brachialis inseriert nach 
ebendemselben Verf. ,,mittelst einer diinnen, breiten Sehne an der Ulna, un- 
mittelbar proximal von der kleineren Portion des M. biceps”. 


Bei Ornithorhynchus heftet sich der Biceps nach MeckeL (53) ungefahr 
1 


an der Mitte des Radius an, wahrend der Brachialis proximal hiervon am 
Radius und bis zu einem geringeren Teil auch an der Medialseite der Ulna 
inseriert. Nach MAN'NERS-SMITH (51) liegt die Anheftungsstelle des Biceps 
,into the radius at the junction of the upper and middle thirds und diejenige 


des Brachialis proximal hiervon ,,into the upper fourth of the shaft of the 


ulna“. 

Bei dem einen, leider nicht gut konservierten Exemplar vom Schnabel- 
tier, das mir zur Verfiigung stand, war es nicht moglich, den Biceps vom 
Brachialis an der Insertion zu unterscheiden. Ein einheitliches Insertionsfeld 
erstreckte sich von der Mitte des Medialrandes des Radius nach oben und in 


volarer Richtung zu einem geringeren Teil auf das proximale Viertel der 


2 


34 
AXEL PALMGREN 


Ulna hintiber. Inwiefern der Brachialis nur an der Ulna oder bis zu einem 


sroésseren Teile auch am Radius inseriert, konnte der Verf. nicht entscheiden. 


Bei Ornithorhynchus inseriert jedoch der Biceps am Radius distal von 


der Brachialisinsertion, die wenigstens teilweise an der Ulna liegt. 

Bei Echidna findet sich also die urspriingliche, doppelte, radio-ulnare 
Bicepsinsertion. Bei Ornithorhynchus kommt dagegen ein Insertionstypus vor, 
von dem man vielleicht annehmen kann, dass er durch das Verschwinden des 
proximalen, an der Ulna inserierenden Bicepsschenkels entstanden ist. In 
beiden Fallen heftet sich der Brachialis proximal vom distalen, am Radius 


inserierenden Bicepsschenkel an. 


B. Marsupialia. Die doppelte Insertion des M. biceps mit je einem 
sich am Radius und an der Ulna anheftenden Schenkel ist, wie aus den Arbeiten 
von MACALISTER (43, 44), Coves (11), HAUGHTON (27), TEsTUT (81), 
GIEBEL-LECHE (21), SONNTAG (77) u. a. hervorgeht, ebenso wie die ein- 
schenklige Insertion des Brachialis an der Ulna durchweg fur Beuteltiere 
charakteristisch. 

Nach Coves (loc. cit.) besteht der Biceps bei Didelphys virginiana aus 
zwei Portionen, von denen ,,one goes to the radius, as usual, the other to the 
ulna‘‘. Der Brachialis inseriert nach ebendemselben Verf. ,,with the latter 
into the coronoid process of the ulna“. 

Bei Didelphys azarae inseriert der Biceps mit zwei gut getrennten Sehnen, 
namlich einem kraftigen Schenkel an der Tuberositas radii und mit einem 
schwacheren, etwas proximaler davon, an der Ulna. Der Brachialis heftet sich 
an der Ulna mit einer Sehne an, die, von der Medialseite betrachtet, bis zu 
einem geringeren Teil von der ulnaren Bicepssehne bedeckt wird und bis zu 
einem groésseren Teil gleich proximal von dieser Bicepssehne inserietrt. 

Der urspriingliche Insertionstypus kommt somit auch bei Didelphys azarae 
in so weit modifizierter Form vor, als der Brachialis teil weise proximal 
von der ulnaren Bicepssehne inseriert. 

Speziell bemerkenswert ist der Umstand, dass bei diesem ursprtinglichen, 
radio-ulnaren Insertionstypus die distale Bicepssehne medial von der 
srachialissehne passiert und sich distal von derselben am 


Radius anheftet. 


C. Insectivora. Die doppelte Bicepsinsertion an Radius und Ulna 
kommt u. a. bei Potamogale, Solenodon und Centetes von DosBson (14), 
GIEBEL-LECHE (21) vor. 

Eine Bicepsinsertion allein am Radius beschreibt Dopson (loc. cit.) bei 
Myogale, Condylura, Scapanus, Scalops, Talpa und Le Gros CLARK (41) 
bei Ptilocercus. 

Allein an der Ulna inseriert der Biceps u. a. bei Sorex, Erinaceus, Chry- 


sochloris und Gymnura |Dopson, GIEBEL-LECHE, PARSONS (65) |. 
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Der M. brachialis inseriert an der Ulna. 

Nach Le Gros CLark (40) heftet sich der Biceps bei Tupaia minor an 
der Tuberositas radii und der Brachialis am Proc. coronoideus der Ulna an. 
Bei Tupaia tana verhalt sich dagegen der Biceps, wie ich naher zu unter- 
suchen Gelegenheit hatte, hinsichtlich der Insertion ahnlich wie bei 
Didelphys azarae. Der Biceps heftet sich demnach mit einer proximalen 
Insertionssehne an der Ulna und mit einer etwas distaler gelegenen Sehne 
am Radius an. Beide Sehnen sind fast gleich stark entwickelt. Der Brachialis 
inseriert mit einer einheitlichen Sehne an der Ulna unmittelbar neben, also 
in gleicher Hohe mit und lateral von der ulnaren Bicepssehne. 

Bei Centetes ecaudatus heftet sich der Biceps, wie die genannten Verf. 
hervorheben, mit zwei gut getrennten Sehnen an. Die eine, proximale, inseriert 
unmittelbar unter dem Rande der Gelenkflache an der Ulna, die andere, 
distale, etwas weiter distal am Radius. Der proximale Schenkel ist fleischig, 
der distale rein sehnig, im tibrigen sind aber beide ungefahr gleich stark ent- 
wickelt. Der Brachialis heftet sich mit einer einheitlichen Sehne an der Ulna 
ungefahr mitten zwischen den beiden Bicepssehnen an, die somit, von der 
Medialseite gesehen, die Brachialissehne gabelformig zu umfassen scheinen. 

Bei Erinaceus europaeus inseriert der Biceps mit einer einheitlichen 
Sehne proximal an der Ulna in einer hier vorhandenen Vertiefung und der 
Brachialis hauptsachlich zusammen mit dem (resp. lateral vom) Biceps an 
der Ulna, wie die Verf. frither angegeben haben, jedoch ausserdem mit 
einigen wenigen, leicht zu tbersehenden Fasern am Radius, wo der Muskel 
den Medialrand des Radius berwhrt. 

Bei gewissen Insektivoren wie 7Tupaia tana, Centetes ecaudatus, Pota- 
mogale und Solenodon kommt also die doppelte Bicepsinsertion und die ein- 
schenklige, ulnare Brachialisinsertion in ihrer typischen Form vor (Abb. 2). 

Von diesem Insertionstypus lasst sich die einschenklige Bicepsinsertion 
an der Ulna (Abb. 3), wie sie beispielsweise bei Erinaceus vorkommt, leicht 
herleiten, wenn man sich die radiale, distale Bicepssehne — z. B. bei einem 
Insertionstypus, wie er bei Tupaia tana auftritt — verlorengegangen denkt. 
Die Brachialisinsertion am Radius wird im folgenden naher besprochen 
werden. 

Unter der Voraussetzung, dass der Brachialis in gleicher Hohe mit oder 
distal vom Biceps bei den iibrigen genannten Tieren mit nur einer Biceps- 
insertion an der Ulna inseriert, liessen sich diese hinsichtlich der Biceps- und 
Brachialisinsertion in dieselbe Gruppe wie Erinaceus einreihen. 

Die etwaige Annahme, ob der Insertionstypus, der sich durch die nur am 
Radius vorkommende Anheftung des Biceps kennzeichnet, durch den Verlust 
der proximalen, ulnaren Bicepssehne zustande gekommen ist, hangt in ahn- 
licher Weise von der Lage des Brachialis im Verhaltnis zur radialen Biceps- 


sehne ab, was der Verf. im folgenden naher beleuchten wird. 
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D. Chiroptera. Bei Fledermausen inseriert der Biceps am Radius 
|MrckeL (51), MACALISTER (44), NAUMANN (63), GIEBEL-LECHE (21)], 
der Brachialis dagegen an der Ulna oder bei Vespertilio nach NAUMANN (loc. 
cit.) am Radius. Uber die Lage der Muskeln bzw. Insertionssehnen im Ver- 
haltnis zu einander fehlen, soweit der Verf. feststellen konnte, nahere An- 


gaben. 


E. Rodentia. Auch in dieser Tiergruppe kommt eine doppelte Biceps- 
insertion vor, so z. B. bei Lepus und Cumiculus [Krause (38), Haack (24) ] 
sowie bei Capromys, Myopotamus, Aulacodus, Octodon, Chinchilla und 
Lagostomus {Parsons (64) ]. 

Allein an der Ulna heftet sich der Biceps andrerseits bei einer grossen 
Anzahl von Nagern an, wie Hystrix |[MeEcKEL (54), MACALISTER (44) ], 
Dasyprocta |MAcALISTER (44), Mivart-MuriEeE (62), Parsons (64)], 
Agouti, Castor | MACALISTER (44), Parsons (64)], Cavia, Ceredon, Doli- 
chotis, Coelogenys |Parsons (64)] und ,,almost entirely into the ulna“ bei 
Dipus und Alectaga [Parsons (64) ]. 

Bei Pedetes |Parsons (66)], Arctomys [MEcKEL (54)] und Erethizon 
[GrEBEL-LECHE (21)] inseriert dagegen der Biceps nur am Radius sowie 
nach Parsons (64) ,,almost entirely into the tubercle of the radius“ bei 
Sciurus, Pteromys, Arctomys und Xerus. 

Der Brachialis heftet sich im allgemeinen mit einer einheitlichen Sehne 
an der Ulna an, Parsons (64) giebt jedoch an, dass ,,a smaller slip being 
often sent to below and behind the tubercle of the radius“. Nach MECKEL 
(54) gibt der Brachialis bei Castor eine ,,kleine, an die Speiche gehende 
Sehne“ ab. 

Da es fiir den Vergleich der verschiedenen Insertionstypen untereinander 
wichtig ist, einige weitere Details hervorzuheben, wird hier ein kurzer Bericht 
uber die Insertion bei den vom Verf. untersuchten Species erstattet. 


Bei Cuniculus cuniculus endigt der Biceps mit zwei gut von einander 


geschiedenen Sehnen: einer starker entwickelten proximalen Sehne, die sich 


an der Ulna resp. der Tuberositas ulnae anheftet, und einer schwacheren, 
distaler am Radius inserierenden Sehne. Der Brachialis gibt eine einheitliche 
Sehne ab, die daneben inseriert und, von der Medialseite gesehen, grossten- 
teils von der ulnaren Bicepssehne bedeckt wird. Ein kleinerer Teil der 
Brachialissehne schiebt sich proximal von dieser Bicepssehne hervor. 

Bei Castor fiber inserieren Biceps und Brachialis dicht neben einander 
an der Tuberositas ulnae. Die Bicepssehne bedeckt also, von der Medialseite 
betrachtet, die Brachialissehne ganz. Eine Spur der von MECKEL (54) be- 
schriebenen kleinen Brachialissehne, die sich am Radius anheftet, konnte der 
Verf. an dem untersuchten Biberexemplar nicht entdecken. 

Bei Cavia cobaya inseriert der Biceps mit zwei Schenkeln, einer kraftig 
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entwickelten Sehne, die sich proximal an der Ulna anheftet, und einer schwa- 
cheren, die sich distaler am Radius befestigt. Der Brachialis heftet sich mit 
einer einheitlichen Sehne an der Ulna auf ahnliche Weise wie bei Centetes 
an, also ungefahr mitten zwischen den Bicepssehnen. 

3e1 Dasyprocta aguti inseriert der Biceps mit einer einzigen Sehne an der 
Ulna, der Brachialis ebenfalls mit einer einheitlichen Sehne unmittelbar distal 
von der Bicepssehne an der Ulna. 

sei Nagern ebenso wie bei Insektivoren lassen sich also gleichfalls drei 
Insertionstypen unterscheiden: die urspriingliche doppelte Bicepsinsertion am 
Radius und an der Ulna mit einer Insertion des Brachialis, die irgendwo 
zwischen den Bicepssehnen an der Ulna liegt. Dieser Insertionstypus (Abb. 2) 
kommt bei Lepus und Cuniculus sowie anderen Tieren (siehe oben) vor und im 
Gegensatz zu den Angaben Parsons (64) ausserdem bei Cavia. 

Die einschenklige, ulnare Bicepsinsertion mit Insertion des Brachialis, 
die in gleicher Hohe oder distaler von derselben an der Ulna erfolgt (Abb. 3), 
kommt bei Dasyprocta aguti und anderen der oben genannten Tieren vor, 
jedoch mit Ausnahme von Dipus und Alectaga, bei welchen der Biceps 
nach Parsons (64) nicht nur an der Uina (sondern auch am Radius?) in- 
seriert. 

Die einschenklige, radiale Bicepsinsertion mit Insertion des Brachialis 
an der Ulna proximal von der Bicepssehne kommt vermutlich bei Pedetes, 


Arctomys und Erethizon vor. 


F. Edentata. Der Biceps heftet sich bei mehreren Edentaten sowohl 
an der Ulna als auch am Radius an. Die doppelte Bicepsinsertion kommt 
somit nach MECKEL (54), MACKINTOSH (50), HumMPHRY (32) bei Bradypus 
vor. MACALISTER (48) fand dagegen den Biceps ,,radial in its insertion’. und 
WINDLE-Parsons (85) gibt an, dass der Biceps bei dem jedoch bei Brady pis 
eine teilweise Zusammenschmelzung mit dem Brachialis gefunden wurde, 
,may be inserted into the radius or ulna or both. Weiter wird das Vorkom- 
men der doppelten radio-ulnaren Bicepsinsertion erwahnt bei Myrmecophaga 
[MecKEL (54), (49), WuiNpDLE-Parsons (85)], Cyclothurus 
MAcaALIsTER (48, 49), HUMPHRY (32), WINDLE-Parsons (85)]|, Tamandua 
[ MacALIsTER (49), WiINDLE-Parsons (85)], Dasypus [MACALISTER (48) | 
und Choloepus |W1INDLE-Parsons (85)]. I 
Biceps nach MacaistER (48) und SonntaG (76) nur am Radius an. 


| 
) 


ei Orycteropus heftet sich der 


Humpnury (31) schreibt dagegen iiber den Biceps bei Orycteropus, dass ,,a few 
of its fibres passed with those of the brachialis anticus to the ulna”. 

Bei Manis [Macatister (49), HumpHry (32)], Chlamydophorus und 
Tatusia [MAcALIsTER (48)| sowie nach GaLTon (19) bei Dasypus (vergl. 
jedoch oben) heftet sich der Biceps nur an der Ulna an. 


Der Brachialis inseriert im allgemeinen an der Ulna, er kann sich jedoch 
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bei den von WinpDLE-Parsons (85) untersuchten Edentaten ,,into the radius 
or ulna or both’ befestigen. GALTON (20) gibt zudem an, dass der Brachialis 
bei Cyclothurus und Orycteropus einen kleineren Schenkel zum Radius sendet. 
sei Manis inseriert der Brachialis nach MACALISTER (49) ,,partly into the 
radius, partly into the ulna, thus apparently compensating for the absence 
)f a radial insertion of the biceps‘. MACALISTER (48) gibt schliesslich an, dass 
ler Brachialis bei Bradypus ist ,,radio-ulnar in insertion the radial tendon 
being behind the radial tendon of the numeral biceps”. 
Bei Edentaten scheint der urspriingliche Insertionstypus somit der ge- 
wohnlichste zu sein (eine Ausnahme hiervon bilden nur Manis, Chlamydo- 
iorus und Tatusia, eventuell auch Orycteropus). Es sei jedoch betont, dass 
ie Literaturangaben zu unvollstandig sind, um dieses mit Sicherheit ent- 
scheiden zu konnen. Wie spater gezeigt werden wird, bietet der Umstand, 
dass der Biceps sowohl am Radius als auch an der Ulna inseriert, keinen aus- 
reichenden Beweis ftir das Vorkommen des ursprunglichen Insertionstypus. 
Es handelt sich um die Frage, ob die radiale Bicepssehne auch distal von der 
Brachialisinsertion liegt. Hiertiber liefert jedoch die Literatur im allgemeinen 


keine Aufklarung. 


G. Carnivora. In der Regel inseriert der Biceps bei Karnivoren mit 
einer einzigen Sehne am Radius, der Brachialis dagegen an der Ulna, und zwar 
bei Felis domesticus | Mivart (56), HAack (24), REIGHARD-JENNINGS (67) ], 
Putorius [Av1x (2)], Ursus americanus |[Trestut (82)], Taxidea taxus 
[Hart (26)], Mephitis, Spilogale, Martes [Hatt (25)], Viverra civetta, 
Galera barbata [Devis (13), MACALISTER (46)], Aonyx [| MACALISTER (47) ], 
Otaria (60)] und Phoca |HumpuHRy (31)]. WINDLE-PARsoNs (86) 
heben ebenfalls hervor, dass ,,the insertion is, in most cases, into the radius 
only, though in the Hyaenidae, it is described as going to the radius and ulna". 

Bei Canis familiaris inseriert jedoch der Biceps bekanntlich sowohl am 
Radius als auch an der Ulna [Brapiry (5), MARTIN (52), ELLENBERGER- 
Baum (15, 16), Stsson (75)], bzw. mit einer kraftigen Sehne an der Tubero- 
sitas ulnae und mit einem schwacheren Schenkel distaler am Medialrande des 
Xadius (Tuberositas radii). 


Betreffs der Insertion des Brachialis beim Hunde geben dagegen einer- 
seits MARTIN (52), BRADLEY (5) u. a. an, dass der Brachialis ebenfalls in 
zwei, mit den entsprechenden Bicepssehnen zusammenschmelzende Schenkel 
seteilt wird, wobei sich der eine am Radius wnd der andere an der Ulna an- 


heftet; andrerseits heben ELLENBERGER-BAuUM (15) und Sisson (75) hervor, 


dass der Brachialis allein an der Ulna inseriert. Die Beschreibung einer zwei- 


schenkligen Brachialisinsertion durch die erstgenannten Verf. hat ihren Grund 
offenbar in dem Umstande, dass die Brachialissehne beim Hunde recht intim 


mit der distalen, am Radius inserierenden Bicepssehne verbunden ist. Durch 
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vorsichtige Praparation lasst sich die Brachialissehne jedoch unversehrt von 
der distalen Bicepssehne lésen. 

Beim Hunde inseriert also der Biceps mit zwei Schenkeln, einer kraftige- 
ren, proximalen, an der Tuberositas ulnae und einer schwacheren, distalen, 
gleich distal hiervon am Medialrande des Radius. Der Brachialis heftet sich, 
nachdem er bekanntlich ein von den Bicepssehnen gebildetes Ringband passiert 
hat, mit einer einheitlichen Sehne ebenfalls an der Tuberositas ulnae resp. an 
der distalen Halfte dieses H6ckers an, indem er, von der Medialseite betrachtet, 
von der ulnaren Bicepssehne bedeckt wird. 

Bei Ursus maritimus inseriert der Biceps an der Tuberositas radii mit 
einem einheitlichen Schenkel, der Brachialis mit einer kraftigen Sehne etwas 
proximal hiervon an der Ulna sowie mit einem sehr schwach ausgebildeten 
Schenkel zusammen mit der Bicepssehne an der Tuberositas radii. 

Bei Putorius putorius, Meles taxus und Felis domesticus inseriert der 
Biceps mit einer einheitlichen Sehne an der Tuberositas radii, der Brachialis 
gleichfalls mit einer einheitlichen Sehne proximal hiervon an der Ulna. 

Bei Viverricula malaccensis inseriert der Biceps mit zwei deutlich ge- 
trennten und ungefahr gleich starken Schenkeln, und zwar mit einen proximal 
an der Ulna, dem andern distaler am Radius. Der Brachialis geht zwischen 
diesen Schenkeln hindurch und heftet sich distal von der ulnaren Bicepssehne 
an der Ulna an. 

Der doppelte Insertionstypus scheint somit bei Carnivoren recht selten zu 
sein. Mit Sicherheit findet er sich nur bei Canis familiaris und Viverricula 
malaccensis (vielleicht auch bei Hyanen) vor. 

Im ubrigen kommt gewohnlich der einschenklige, radiale Insertionstypus 


(Abb. 5) mit Insertion des Brachialis proximal an der Ulna vor. 


H. Ungulata. 1) Hyracoidea. Murie-Mivart (61) gibt an, dass der 
Biceps bei Hyrax capensis ,,is inserted into the neck of the ulna — — after 
passing round the inner side of the neck of the radius“. Auch MECKEL (54), 
MACALISTER (44), BRanpt (6) und WINDLE-PArRsons (87) heben hervor, 
dass sich der Biceps bei Hyrax an der Ulna anheftet. 

Nach Branopt (loc. cit.) geht der Brachialis bei Hyrax ,,an die Speiche™, 
was wenigstens gewohnlich nicht der Fall ist. Samtliche Verf. mit Ausnahme 
von BRANDT erwahnen namlich, dass sich der Brachialis an der Ulna anheftet. 
Sicherlich liegt im folgenden Citat aus der Arbeit WINDLE-PaRsONs (87) viel 
Wahres: ,,we can affirm that in most of the animals, in which we carefully 
dissected the muscle it seemed at first to be fixed to the radius, and careful 
cleaning was necessary to show that the real attachement was entirely into the 
ulna”. 

Irgendeine Angabe dariiber, wo die Brachialis-Insertion im Verhaltnis zur 


Biceps-Insertion bei Hyrax capensis liegt, habe ich in der Literatur nicht 
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finden konnen. WinpDLE-Parsons (87) teilt jedoch mit, dass sich bei Un- 


gulaten der Brachialis im allgemeinen ,,a little below the insertion of the 
siceps anheftet. 

Bei Hyrax syriacus inserieren sowohl Biceps als auch Brachialis an der 
Ulna, der Biceps gleich unter dem Rande der Gelenkflache und der Brachialis 
in gleicher Hohe mit, neben und lateral von der Bicepssehne. Die Insertions- 


sehnen sind recht intim mit einander verbunden. 


2) Proboscidea. Uber die Insertion des Biceps bei Elephas indicus schreibt 
MIALL-GREENWOOD (55): ,,5ome of the deeper fibres are inserted into the 
anterior part of the capsular ligament, the rest pass over the joint to be in- 
serted into the front and inner side of the ulna, close to its upper extremity.“ 
Der Brachialis ist nach ebendemselben Verf. ,,inserted into the front of the 
ulna, immediately below the biceps“. 

Nach Angaben von WINDLE-Parsons (87) hat PATERSON-DvuN gefunden, 
dass sich der Biceps bei Elephas indicus auch am Radius anheftet. Bei 
tlephas africanus inseriert der Biceps jedoch allein an der Ulna [WINDLE- 
Parsons (87)] und der Brachialis (wie im allgemeinen bei Ungulaten) ,,a 
little below the insertion of the Biceps“ (vergl. oben). 

3) Perissodactyla. Nach Murte (59), WuiINnpLE-Parsons (87), und 
GIEBEL-LECHE (21) heftet sich der Biceps bei Tapirus am Radius bzw. an 
der Tuberositas radii an. Dasselbe gilt fiir den Biceps bei Rhinoceros 
[| BEDDARD-TREVES (4), MACALISTER (44), HAUGHTON (28) ]. Der Brachialis 
beim Tapir hat nach Murte (59) ,,radial termination inferior to that of the 
biceps. The Insertion of these two occupies nearly the upper third of the bone, 


‘ 


and by fascia they are continued to the ulna.“ (Vielleicht ware es méglich in 
dieser Fascie Insertionsfasern vom entsprechenden Muskel nachzuweisen. ) 
Der Brachialis beim Rhinoceros heftet sich nach HauGHTON (28) ,,below and 
to the inside of the tubercle of the radius“ an. 

Equus caballus. In der Handbuchsliteratur geben mehrere Verfasser, wie 
(42), GuRLT (23), ScHMALtTz (73), MONTANE-BOURDELLE (57), 
CHAUVEAU-ARLOING-LESBRE (8) u. a. an, dass sich der Biceps beim Pferde 
an der Tuberositas radii anheftet. Andere Verf. wie STRUSKA (79), SUSSDORF 
(86), ELLENBERGER-BAtM (15) u. a. geben an, dass sich dieser Muskel ausser 
an der Tuberositas radii auch an der Ulna resp. der Tuberositas ulnae (Suss- 
DORF ) befestigt. 

Nach Martin (52) heftet sich die Bicepssehne ,,in der Hauptsache an der 
Tuberositas radii‘ an. ,,Zum Teil lauft sie jedoch medial weiter, tritt unter den 
Endabschnitt des medialen Seitenbandes des Ellbogengelenkes und heftet sich 
am medialen Rande des Radius fest.“ 

Nach GUNTHER (22) endigt der Biceps ,,starksehnig an der Beule des 


Vorarms. Eine starke, an ihrem obern Rande mit dem Kapselbande verbundene 
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Sehne setzt sich von hier aus fortwahrend anheftend unter dem innern Seiten- 
bande nach riickwarts fort, und endet, mit dem innern Seitenbande des EIl- 
bogens zusammenstossend, hinterhalb des Seitenbandes des Ellbogengelenkes, 
bedeckt vom Beuger des Schienbeins (Mittelfuss)‘‘. Nach Sisson (75) heftet 
sich schliesslich der Biceps an der Tuberositas radii an und ,,detaches fibers 
to the medial collateral ligament of the elbow joint“. 

Dass der Biceps beim Pferde hauptsachlich an der Tuberositas radii 
inseriert, ist klar und braucht nicht diskutiert zu werden. Mit einem bei er- 
wachsenen Pferden relativ schwach entwickelten, aber deutlichen Sehnen- 
strang heftet sich der Biceps auch an der Ulna an. Dieser Sehnenstrang ent- 
springt vom medialen und volaren Teil des Biceps und geht unter dem kurzen 
Schenkel des medialen Seitenligaments des Ellenbogengelenks und gleichfalls 
unter der medialen Ausstiilpung der Gelenkhohle durch, die als Bursa fir die 
Ursprungssehnen der Beuger fungiert. Dieser Sehnenstrang ist einerseits mit 
dem medialen Seitenligaments des Ellenbogengelenks, andrerseits mit dem 
Periost langs des oberen Randes des Radius (dem Rande der Gelenkflache) 
sowie weiter volar mit dem Lig. transversum radiale fest vereinigt. 

In der Tat hat der Verf. unter dem Mikroskop (an Totalpraparaten, die 
mit Benzol durchscheinend gemacht wurden) konstatiert, dass dieser Sehnen- 
strang aus durchlaufenden Sehnenfasern in Verbindung mit Muskelfasern des 
Biceps besteht. 

Sowohl wegen seines bogenformigen Verlaufes als auch seiner intimen 
Verbindung mit dem Periost und dem medialen Seitenligament lasst es sich 
kaum denken, dass dieser Sehnenstrang als eine auf die Ulna wirkende In- 
sertionssehne fiir den Biceps fungiert. 

Von der Medialseite des Biceps gehen weiter Sehnenfasern aus, die sich 
an der Medialseite des Radius unter dem kurzen Schenkel des medialen 
Seitenligaments des Ellenbogengelenks anheften. Diese Fasern stehen in keiner 
direkten Verbindung mit den Fasern des Lig. transversum radiale, welche sich 
zwar am Radius unmittelbar neben den Insertionsfasern anheften, aber schrager 
gerichtet sind (siehe Abb. 1). Dagegen gibt es zwischen diesen am Radius 
inserierenden Bicepsfasern und dem kurz vorher genannten Sehnenstrang, der 
sich an der Ulna anheftet, keine scharfe Grenze. Da auch nicht die sich an der 
Tuberositas radii befestigenden Sehnenfasern von den ubrigen soeben ge- 
nannten Insertionsfasern getrennt sind, so kann man behaupten, dass sich der 
Biceps an einem zusammenhangenden Feld anheftet, das sich von der Ulna 
(Tuberositas ulnae) hintiber zur Medialseite des Radius und der Tuberositas 
radii erstreckt. 

Dieses ist offenbar die Bicepsinsertion, die der Handbuchverfasser er- 
wahnte (siehe oben). 

Von der humeralen und medialen Seite des Biceps geht schliesslich ein 


Sehnenstrang (Abb. 1, R. B.) aus, der in distaler Richtung langs des Vorder- 
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randes des langen Schenkels des medialen Seitenligaments des Ellenbogen- 


gelenks verlauft und sich unweit desselben am distalen Bandhécker des Radius 


anheftet. In diesem Sehnenstrang kann man, bisweilen, mikroskopisch einige 
wenige, vom Biceps ausgehende Muskelfasern beobachten. 

Der Biceps heftet sich also beim Pferde mit zwei getrennten Sehnen an. 
Die eine hat ein Insertionsgebiet, das sich von der Ulna (unweit des medialen 


Radio-Ulnargelenkes) uber den medialen, proximalen Teil des Radius (Collum 


1. Die Insertion des M. biceps brachii und des M. brachialis beim Pferde. Von 

Medialseite gesehen. Das mediale Seitenligament ist halbdurchsichtig dargestellt. 

biceps brachii; B./., die an der Tuberositas radii inserierende Sehne des M. 

, M. brachialis; Br..S., die an der Ulna inserierende Brachialissehne; EF. c. ”., 

carpi radialis; K.S., der kurze Schenkel des medialen Seitenligaments ; 

lange Schenkel des medialen Seitenligaments; L. tr., Ligamentum trans- 

versum; Fk. B., die distale, radiale Bicepssehne; T.m., Tendo metacarpalis; U.B., dic 

ulnare Bicepssehne 

radii) zur Tuberositas radii erstreckt. Bei Embryonen (siehe unten) ist der 

sich an der Tuberositas radii anheftende Teil der Bicepssehne vom wubrigen 

getrennt, dessen Anheftung am Radius resp. Zusammenschmelzung mit dem 

Periost langs des Medialrandes der Gelenkflache sich nicht so intim verhalt 
wie bei erwachsenen Tieren. 

Die andere, distale Bicepssehne ist relativ sehr schwach entwickelt. Sie 

inseriert unweit der radialen Anheftung des langen medialen Seitenligaments 


des Ellenbogengelenks, also unmittelbar distal von der Brachialissehne. 
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Die Handbuchverfasser, die die Insertion des Brachialis beim Pferde am 
vollstandigsten beschreiben, geben an, dass sich dieser Muskel teils am Radius 
gleich distal von der Tuberositas radii, teils an der Ulna anheftet, wenigstens 
soweit sich die Sehne mit dem distalen Teil des Lig. transversum radiale 
(Lig. radio-cubital inférieur, MONTANE-BOURDELLE (57) vereinigt. 

Hierzu ist nur hinzufiigen, dass sich der Brachialis ausser am Medial- 
rande des Radius gleich proximal von der distalen radialen Bicepssehne langs 
einer Linie anheftet, welche den distalen Rand dieses Insertionsfeldes mit dem 
distalen Rande der ulnaren Insertionslinie verbindet. Letztere liegt an der 
Ulna anderthalb Zentimeter proximal vom untern Rande des Spatium interos- 
seum antebrachii. Obgleich sich der Brachialis an beiden Unterarmbeinen an- 
heftet, sind also Sehne und Insertionsfeld beim erwachsenen Pferde einheit- 
lich, was ebenso mit der proximalen Bicepssehne der Fall ist. 

Die obengenannten Insertionssehnen liessen sich bei einem 7,5 cm. langen 
Pferdeembryo, von dessen vorderen Extremitaten Schnittserien angefertigt 
waren, deutlich wahrnehmen. Der vom Biceps ausgehende, an der Ulna 
inserierende Sehnenstrang war bei diesem Embryo relativ ebenso schwach wie 
bei erwachsenen Tieren. Dagegen verhielt sich der distale, am Radius inserie- 
rende Strang kraftiger. Dieser Strang ging von der Medialseite des Biceps 
resp. vom hintern Teil der medialen Seite des Biceps aus und verlief danach, 
vom langen Schenkel des medialen Seitenligaments des Ellenbogengelenks un- 
deutlich getrennt, langs dessen Vorderrand herab zur gemeinsamen Insertions- 
stelle gleich distal von der Brachialissehne. Die proximale Insertion am Radius 
(an der Tuberositas radii) war ebenso wie bei erwachsenen Tieren die 
bedeutendste, ging aber nicht so kontinuierlich in die ulnare Insertion uber 
wie bei erwachsenen Tieren. 

Die ulnare Brachialsehne war sehr deutlich entwickelt und im Verhaltnis 
zur Insertion am Radius starker ausgebildet als bei erwachsenen Tieren. Die 
beiden Insertionsschenkel waren gut von einander getrennt. 

Mit diesem Stadium stimmen altere Embryonalstadien des Pferdes in 


allem wesentlich uberein. 


I. Artiodactyla. Die Insertion der fraglichen Muskeln bei Hippo po- 
tamus wurde von ALIx (1) eingehend untersucht: die Hauptsehne des Biceps 
inseriert am Radius ,,directment sur le bord polléal de la diaphyse, vers son 
extrémité supérieure“, also an der Tuberositas radii. Weiter inseriert der 
Biceps ,,d’une lame aponévrotique qui s’enroule a sa partie supérieure sur la 
face palmaire du radius et se prolonge par des fibres tendineuses gréles jusqu’ a 
lepiphyse inférieure de cet os‘. Nach der Fig. 3 Pl. VII in Avtx’ Arbeit zu 
urteilen, liegt die letztgenannte Insertionssehne medial von der Brachial- 
sehne und inseriert distal von derselben am Radius. Die ubrigen von ALIx 


beschriebenen Insertionssehnen des Biceps werden spater besprochen werden. 
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Der Brachialis heftet sich nach Artix ebenfalls am Radius an ,,sur l’aréte 
qui sépare la face interne de cet os de sa face postérieure“’. Nach Fig. 3 Pl. VII 
(ALIx) liegt der Brachialis unmittelbar distal von der Tuberositas radii. 

Bei Chaeropsis liberiensis inseriert der Biceps nach MACALISTER (45) 
,by two tendons, one into the anterior and inner side of the head of the radius 
and the other, winding round the head of the radius, ran into the inner lip of 
the lesser sigmoid cavity of the ulna becoming confluent with the orbicular 
ligament‘‘. Der Brachialis ,,is inserted into the inner side of the radius below 
its head, anterior to the first tendon of the biceps‘. 

Bei Sus scrofa (domestica) wird die Insertion der fraglichen Muskeln 
auf ungefahr wubereinstimmende Weise von MEcKEL (54), TEsTuT (81), 


75) beschrieben. Sisson, der die vollstandigste 


MACALISTER (44) und SIsson 
Beschreibung liefert, fuhrt an, dass die Insertionssehne des Biceps ,,divides 
into two branches. One branche passes back across the medial surface of the 
neck of the radius to end on the proximal extremity of the ulna. The other 
is attached to the radius under cover of the brachialis tendon“. Die Brachialis- 
sehne teilt sich ebenso. ,, The small branch is inserted into the medial border 
of the radius distal to the biceps tendon. The large branch crosses the medial 
border of the radius and ends on the medial surface of the ulna distal to the 
biceps tendon.“ 

Diese Darstellung stimmt mit meinen Beobachtungen gut uberein, jedoch 
waren bei den von mir untersuchten Exemplaren die beiden Insertionsschenkel 
nicht deutlich von einander getrennt. Bei beiden Muskeln ging deshalb das 
Insertionsfeld am Radius kontinuierlich auf dem Wege einer schmaleren In- 
sertionslinie auf das Insertionsfeld an der Ulna tiber. 

Bei Sus porcus heftet sich der Biceps nach WINDLE-PARsSONS (87) nur 
an der Ulna an, ebenso bei Dicotylus. 


Bei Babirussa befestigt sich der Biceps nach VROLIK (88) ,,a la partie 


supérieure du radius“ und der Brachialis ,,a coté de l’insertion du biceps“. 


Bei Camelus wird angegeben, dass der Biceps am Radius inseriert 
[MeckeL (54), Macartster (44), WINDLE-PARsONS (87) ]. 

Bei Auchenia sp. inserieren beide Muskeln am Radius, der Brachialis un- 
mittelbar distal vom Biceps. Irgendeine Insertion an der Ulna vermochte ich 
nicht nachzuweisen. 

Nach WinpDLE-Parsons (87) inseriert der Biceps bei Tragulus kanchi! 
ebenfalls am Radius. Bei Tragulus javanicus befestigt sich der Biceps nach 
KINBERG (37) ,,partim parti anterior colli radii, partim, tendine firmo, collum 
radii retrorsum sequente, margini interno fossae sigmoideae minoris ulnae“. 
Der Brachialis inseriert nach ebendemselben Verf. ,,partim, aponeurosi, ante- 
riori fasciae antebrachii partim, tendine tenui, infra tendinum musculi bicipitis, 


collum radii retrorsum sequens, parti superiori marginis anterioris ulnae“. 
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Die Insertion der fraglichen Muskeln bei Tragulus meminna stimmt gut 
mit der von KINBERG (37) bei Tragulus javanicus beschriebenen tberein. Der 
siceps endigt mit zwei Insertionssehnen, von denen sich die eine am Radius 
etwas unterhalb des Capitulum radii anheftet und die andere sich an der Ulna 
neben der Articulatio radio-ulnaris befestigt. Der Brachialis ist stark entwickelt 
und bedeckt den proximalen Teil des M. extensor carpi radialis mit mehreren 
Muskellappen die sich in der Unterarmfascia verlieren. Eine Knochenanhef- 
tung weist der Muskel hauptsachlich an der Ulna auf, wo eine recht starke 
Sehne etwas distal von der ulnaren Bicepssehne inseriert. Der Brachialis heftet 
sich mit sehr unbedeutenden Strangen ausserdem am Medialrande des Radius 
unmittelbar distal von der radialen Bicepssehne an. 

Nach Cuatin (7) befestigt sich der Biceps bei Hyomoschus ,,a la tubero- 
sité supérieure et interne du radius et envoie en outre un petit prolongement a 
l’aponévrose antibrachiale‘. Der Brachialis inseriert ,,par un large tendon au 
cubitus, en avant du précédent“. 

Bei Cervus heftet sich der Biceps nach W1INDLE-PARsONsS (87) am Radius 
an, bei Cariacus und Cephalophus dagegen an der Ulna. Nach MEcKEL (54) 
geht der Biceps bei Cervus dama ,,garnicht an die Speiche, sondern dicht tber 
dem kurzen Beuger mit einem Buindel des Hautmuskels gemeinschaftlich an 
die Ellenbogenrohre“. 

Nach REIsER (68) befestigt sich der Biceps bei Cervus, Schaf und Ziege 
mit zwei Schenkeln, ,,der eine Schenkel endigt an der Tuberositas radii, der 
andere am Processus coronoideus‘. Mit Retsers Beschreibung der Biceps- 
insertion bei Schaf und Ziege stimmt ELLENBERGER-Bavums (15) und Stssons 
(75) tberein. ELLENBERGER-Baum (15) fiigen jedoch hinzu, dass bei diesen 
Tieren ebenso wie beim Rinde der Brachialis auch an der Tuberositas radii 
und am Medialrande des Radius inseriert. WINDLE-PARSONS (87) geben an, 
dass sich der Biceps bei Ovis aries nur am Radius anheftet und bei Ovis aries 
steatopyga und Ovis musimon nur an der Ulna. Bei ,,indian goat’’ inseriert 
der Biceps nach Havucutron (29) ,,partly into the front of the bone of the 
forearm, to which it gives a direct lift, and partly by a tendon winding in a 
groove round it, being inserted into its inner and under surface“. Die Brachia- 
lissehne ,,crosses the tendon of biceps and is inserted on the inner and under 
side of the bone of the forearm, below the insertion of the biceps“. 

3ei den von mir untersuchten Exemplaren von Ovis aries inserierte der 
Biceps auf die von REIsER (68), Stsson (75) und EELLENBERGER-BAvUM (15) 
beschriebene Weise. Der Brachialis heftete sich hauptsachlich an der Ulna 
etwas distal von der Befestigung der ulnaren Bicepssehne und ausserdem mit 
einem recht unbedeutenden Schenkel unmittelbar distal von dem am Radius 
inserierenden Bicepsschenkel an: Beide Muskel inserierten also mit zwei gut 
getrennten Schenkeln. 

Bos taurus. Nach ELLENBERGER-BAUM (15) inseriert der Biceps beim 
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Rinde ,,mit einem starken Sehnenzuge an der Tuberositas radii und mit einem 
zweiten lateral von ihr vorn am Radius“. 

Diese Beschreibung stimmt gut mit den Beobachtungen des Verf. tiberein. 
Bei erwachsenen, a/teren Rindern gibt es keine Spur einer Insertionssehne 
oder von Sehnenfasern, die sich in Ubereinstimmung mit den Verhaltnissen 
beim Pferde auf die Ulna hiniiber fortsetzen. In Schnittserien der vorderen 
Extremitat von Rinderembryonen ebenso wie auch bei der Dissektion alterer 
Embryonen und jingerer Tiere lasst sich aber konstatieren, dass der Biceps 
teils am Radius (Tuberositas radii) inseriert, teils sich auf ganz ahnliche Art 
wie beim Schaf mit einem an der Ulna inserierenden Schenkel fortsetzt. Dieses 
gilt fur samtliche Embryonalstadien, bei denen tberhaupt die Insertion aus- 
gebildet ist. Embryonal und wenigstens bei jungen Tieren inseriert also der 
Biceps wie bei Schaf und Ziege teils und hauptsachlich am Radius, teils an der 
Ulna in der Nahe des medialen Radio-Ulnargelenkes. 

WinpLeE-Parsons (87) hat jedoch gefunden, dass der Biceps bei dem 
oder den von diesen Verf. untersuchten Exemplaren von Bos taurus ,,appa- 
rently to radius really to ulna“ geht. Da der Biceps bereits im fruhen Embryo- 
nalstadium mit einem deutlichen Schenkel am Radius inseriert, diirfte eine 
solche Totalinsertion an der Ulna vielleicht als eine Anomalie oder Eigentum- 
lichkeit der von WinpDLE-PaArsons untersuchten Rinderrasse zu betrachten 
sein. 

Der Brachialis inseriert nach ELLENBERGER-BAumM (15) beim Rinde ,,an 

Tuberositas radii und am medialen Speichenrand". 

Hauptsachlich findet die Insertion am Medialrande des Radius statt. An 


der Tuberositas radii oder richtiger unmittelbar distal von der Befestigung 


des lateralen Bicepsschenkels (vergl. oben) inseriert ein kleinerer Schenkel 


des Brachialis. Bei den vom Verf. untersuchten dlteren Rinderexemplaren 
fand sich keine Spur einer Brachialisinsertion an der Ulna vor. Eine solche 
kommt jedoch deutlich ausgebildet bei Embryonen und jungen Tieren in 
gleicher Weise wie beim Schaf vor. 

RUDINGER (69), einer von den Verf., die ebenso wie WINDLE-PARSONS 
selbst die Wichtigkeit einer griindlichen Dissektion hervorheben, schreibt uber 
die Insertion des M. brachialis bei Bos taurus folgendes: ,,Nach den Angaben 
der Mehrzahl der vergleichenden Anatomen soll sich dieser Muskel an dem 
Radius festsetzen. Es unterliegt in der Tat keinem Zweifel dass sich derselbe 
mit dem Radius vereinigt, und auf diesen beugend einwirkt. Praepariert man 
aber das sehnige Ende des Brachialis sehr sorgfaltig, so kann man sich wber- 
zeugen, dass von seinem Ansatzpunkte ein platter sehniger Faserzug, den man 
als Band aufgeftthrt hat, gegen die Ulna nach riickwarts zieht, und dieser 
Bandstreif stellt die Fortsetzung der Sehne des Brachialis internus dar, welche 
demnach an der Ulna sich befestigt.“ (S. 186.) Auch Martin (52) erwahnt, 


dass der Brachialis beim Rinde teilweise an der Ulna inseriert. 
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In der Tat ist die Moglichkeit des Nachweises wohl ganz natiirlich, dass 
Brachialis und wohl auch Biceps teilweise an der Ulna sowohl beim 4lteren 
Rinde als auch bei Embryonen und jungen Tieren inserieren. 

Da bei Embryonen der entsprechende, an der Ulna inserierende Schenkel 
relativ kraftiger entwickelt ist als bei alteren Tieren, liegt wohl auch nichts 
besonders Bemerkenswertes in dem Verhalten, dass diese ulnaren Sehnen- 
strange bei alteren Rindern sogar ganz fehlen kénnen. Vom physiologischen 
Gesichtspunkte sind die am Radius inserierenden Sehnen sicher die einzigen, 
die irgendwelche Bedeutung haben. Die ulnaren Strange diirften wohl mehr 
als Rudiment zu betrachten sein. 

Auch wenn sich also die an der Ulna inserierenden Sehnenstrange bei 
alteren Tieren nicht immer nachweisen lassen, durfte man wegen des kon- 
stanten Vorkommens derselben bei Embryonen und jungen Tieren doch dazu 
berechtigt sein, fiir die fraglichen Muskeln bei Bos taurus wenigstens prinzi- 
piell eine Insertion sowohl am Radius als auch an der Ulna anzugeben, also eine 
Insertion, die mit derjenigen des Schafes, der Ziege und anderer Wiederkauer 
ubereinstimmt. 

Bei Giraffa camelopardalis heften sich nach JoLty-LavocaT (35) Biceps 
wnd Brachialis am Radius an. Spater hat jedoch Murre (58) gefunden, dass 
der Biceps bei der Giraffe ,,into the ulnar neck“ inseriert und der Brachialis 
a ulnar insertion immediately below the biceps“ hat. 


Der Insertionstypus (Abb. 3), der sich dadurch kennzeichnet, dass der 
Biceps einschenklig an der Ulna und der Brachialis gleichfalls einschenklig an 
der Ulna in gleicher Hohe mit oder gleich distal vom Biceps inseriert, und 
dessen Entstehung man sich aus dem ursprunglichen Insertionstypus in der 
Weise denken kann, dass die distale, am Radius inserierende Bicepssehne 
verloren ging, dieser Typus kommt also wenigstens bei Hyrax und vermutlich 
auch bei Elephas vor, und nach allerdings teilsweise unvollstandigen Litera- 
turangaben ausserdem bei Sus porcus, Dicotylus, Cariacus und Cephalophus 
sowie Cervus dama. 

Die zahlreichen Falle unter den Ungulaten, in denen sich der Biceps 
ausser an der Ulna auch am Radius anheftet, liessen sich auf die Weise deuten 
und sind wohl auch so gedeutet worden, dass der urspriingliche Insertions- 
typus in dieser Gruppe recht gewohnlich ist. Nach der Ansicht des Verf. ver- 
halt es sich jedoch nicht so. Wahrend die distale, am Radius inserierende 
Bicepssehne bei den Tieren, bei welchen der ursprungliche Insertionstypus 
vorkommt, medial von der Brachialissehne passiert und sich distal von der- 
selben am Radius befestigt, inseriert die radiale Sehne des Biceps bei Ungu- 
laten proximal vom Brachialis am Radius. Inserierte der Brachialis urspriing- 
lich nur am Radius, so liesse sich eine gradweise Verschiebung der distalen, 


radialen Bicepssehne in proximaler Richtung sehr wohl denken. Da sich der 
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3rachialis aber urspriinglich und auch bei der Mehrzahl (genau untersuchter) 
Ungulaten an der Ulna oder wenigstens teilweise an der Ulna anheftet, muss 
die Verschiebung der Insertion der radialen Bicepssehne in solchem Falle im 
wahrsten Sinne des Wortes sprungweise geschehen sein. 

Der Verf. halt es fur viel wahrscheinlicher, dass sich bei Ungulaten der 
ulnare Bicepsschenkel sekundar am Radius anheftet. Vom funktionellen Ge- 
sichtspunkte ist es in diesem Falle sehr erklarlich, dass die Insertion von der 
Ulna zum Radius verlegt wurde. Wegen seiner funktionellen Bedeutungslosig- 
keit wurde der Rest des ulnaren (weiterhin an der Ulna inserierenden) 
Schenkels danach reduziert oder verschwand sogar bei erwachsenen Tieren 
vollig. 

Eine weitere Stutze fur die Richtigkeit dieser Auffassung von der radialen 
Bicepsinsertion bei Ungulaten liegt in dem Verhalten, dass sowohl beim 
Pferde als auch bei Hippopotamus (und vielleicht ferner bei anderen noch 
nicht geniigend untersuchten Ungulaten) ein Schenkel oder eine Sehne vom 
Biceps ausgeht und — nach der Passage medial von der Brachialissehne — 
distal von dieser Sehne am Radius inseriert, d. h. sich vollstandig wie die 
urspringliche distale, radiale Bicepssehne verhalt. 

Bei der Mehrzahl der Ungulaten gibt es also einen Insertionstypus (Abb. 
4), den der Verf. aus oben angefiihrten Griinden als eine Modifikation des 


einschenkligen, ulnaren Insertionstypus betrachtet. 


J. Primates. Bei den Primaten incl. den vom Verf. untersuchten Re- 
prasentanten dieser Gruppe scheinen die fraglichen Muskeln auf sehr eigen- 
artige Weise zu inserieren. Der Biceps heftet sich an der Tuberositas radii an, 
der Brachialis etwas proximal hiervon an der Tuberositas ulnae. 


Es handelt sich also um den von mir als einschenklig, radial bezeichneten 


Insertionstypus, der wohl vermutlich durch den Verlust des proximalen, ul- 


naren Bicepsschenkels entstanden sein diirfte. 


Ill. ZUSAMMENFASSUNG UND DISKUSSION. 


Im vorhergehenden ist der Verf. ebenso wie friher SABATIER (70), 
GIEBEL-LECHE (21), WestLinG (84) und HULTKRANTZ (30) davon ausge- 


gangen, dass die doppelte Bicepsinsertion mit einem proximal, in der Nahe 
des Proc. coronoideus ulnae an der Ulna inserierenden Schenkel und einem 
distal hiervon am Radius inserierenden Schenkel die urspriingliche Biceps- 
insertion ist. Als Stitze fiir eine solche Auffassung fihrt GreBEL-LECHE an, 
dass dieser Insertionstypus bei Reptilien und mehreren, gewOhnlich ursprung- 
lich organisierten Saugetieren vorkommt. 

Zwar ist die doppelte Bicepsinsertion, was u. a. aus RUpINGERS Arbeit 


(69) hervorgeht, nicht der einzige bei Reptilien vorkommende Insertionstypus, 
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und Ausnahmen von der Regel, dass derselbe fiir niedriger stehende Sauge- 
tiere speziell typisch ist, lassen sich auch anfiihren. Die doppelte Bicepsinser- 
tion scheint jedoch wenigstens einen sehr geeigneten Ausgangspunkt fiir 
morphologische Betrachtungen iiber andere Insertionstypen bei Saugetieren 
zu bilden, und vieles springt wohl auch dafiir, dass sie in der Tat der urspriing- 
liche Insertionstypus ist. 

In der Kenntnis, dass der Biceps urspriinglich aus zwei oder drei ge- 
trennten Portionen besteht, von denen jedoch eine an der Unterarmfascie zu 
inserieren scheint, liegt die Annahme nahe, dass jeder Insertionsschenkel ur- 
sprunglich seiner entsprechenden Bicepsportion angehorte. Auf Grund von Zu- 
sammenschmelzung und Reduktion der Portionen scheint jedoch hierbei der 
Nachweis einer Gesetzmassigkeit bei Saugetieren im allgemeinen sehr 
schwierig zu sein. 

Bei Echidna besteht der Biceps aus zwei recht gut getrennten Portionen, 
von denen die eine am Radius, die andere an der Ulna inseriert | WESTLING 
(84)]. Bei Ornithorhynchus jedoch, bei dem der Biceps ebenfalls mit zwei 
Kopfen entspringt, inserieren beide am Radius | MANNERS-SMITH (51), 
CoveEs (10)]. Nach Humpury (32) besteht der Biceps bei Bradypus aus drei 
Portionen, von denen die erste in der Unterarmfascie endigt, die andere am 
Radius und die dritte an der Ulna inseriert, bei Cyclothurus jedoch, bei dem 
der Biceps nur aus einer Portion besteht, ist die Insertion gleichfalls vollig 
doppelt. 

Dieses sind nur einige wenige Beispiele, aber schon sie scheinen zu 
zeigen, dass — wenn sich eine bestimmte Relation zwischen den Insertions- 
sehnen und den Bicepsportionen allgemein nachweisen lassen soll — erst 
neue vergleichende und sicher auch embryologische Untersuchungen vor- 
genommen werden miissen, wozu dem Verf. allerdings zur Zeit das Material 
fehlt. 

Bei Schlussfolgerungen uber die Homologie der Insertionssehnen hat 
man also bis auf weiteres sein Augenmerk nur auf ihr Verhaltnis zum Unter- 
arm und ihre topographische Lage zu richten. 

Wegen des Umstandes, dass sich der M. brachialis i. d. R. einschenklig 
an der Ulna bei den Tieren mit doppelter Bicepsinsertion anheftet, hat der 
Verf. im vorhergehenden bis auf weiteres angenommen, dass der Brachialis 
wrspriinglich nur an der Ulna inseriert. Vielleicht ist dieses aber nicht der 
Fall. SABATIER (70) schreibt hiertber: ,,Chez les Amphibiens urodéles et 
anoures, chez les chéloniens, chez les Sauriens kionocraniens, chez les 
Chamaeléonides et chez les Crocodiliens, la disposition générale de ce muscle 
est de naitre supérieurement sur une partie plus ou moins étendue de la 
face antérieure ou de flexion de l’humérus, et le plus souvent sur toute cette 


face antérieure au-dessous des insertions du pectoral et du supracoracoidien, 
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et de s’insérer inférieurement par un tendon bifurqué a la fois sur le cubitus et 
sur la radius.“ (S. 295.) 


In nicht wenigén Fallen gibt man an, dass der Brachialis auch bei Sauge- 


tieren, wie Ornithorhynchus | MERKEL (53)], Erinaceus, Rodentia [PARSONS 


(64)] incl. Biber [MERKEL (54)], Edentaten [WINDLE-ParRsoNns (85), 
GALTON (20), MACALISTER (48)] und Ursus maritimus ausser an der Ulna 
zu einem geringeren Teil auch am Radius inseriert. Ob diese doppelte Brachia- 
lisinsertion bei Saugetieren die urspriingliche ist oder ob sie sich sekundar 
ausgebildet hat, dutrfte nicht 
leicht zu  entscheiden sein. 
Zwar scheint auch der Brachia- 
lis oft aus zwei Portionen zu 
bestehen, eine Regelmassigkeit 
im Verhalten dieser Portionen 
zu der doppelten Insertion lasst 
sich jedoch ftir den Brachialis 
ebenso wenig wie fur den Bi- 
ceps nachweisen. Da man aus 
den topographischen Verhalt- 
nissen, wenn es sich um den 
radialen Schenkel des Brachia- 
lis handelt, nicht ebendenselben 
fiir den Biceps geltenden An- 
halt hat, lasst sich wohl auch 
nichts Bestimmtes dartber aus- 
sagen, ob die so oft bei Ungu- 
laten vorkommende Brachialis- 


\bb. 2. Schema des ursprunglichen, doppelten jnsertion am Radius durch eine 
Insertionstypus. Bi., M. biceps brachii; Br., M. 
brachialis; Br. S., die Brachialissehne; d.r., die 
distale, radiale Bicepssehne; /. u., die proximale, ursprunglich ulnaren Befestig- 

ulnare Bicepssehne. 


sekundare Verschiebung einer 


ung auf den Radius entstan- 
den ist, oder ob die fragliche Insertion mit der radialen Brachialisinsertion, 
welche SABATIER (70) erwahnt, gleichzustellen ist. 

Bei Saugetieren lassen sich folgende Insertionstypen unterscheiden. 

A. Den Insertionstypus (Abb. 2), der den geeignetsten Ausgangspunkt 
fiir den Vergleich zwischen den Insertionstypen bei Saugetieren bildet, und 
den man den urspriinglichen nennen kann, definiert der Verf. auf folgende 
Weise. 

Der M. biceps brachii heftet sich mit zwei deutlich getrennten Schenkeln 
an. Der eine, von mir proximaler, ulnarer Schenkel (p.u.) genannt, befestigt 
sich an der Ulna in der Nahe des Gelenkflachenrandes resp. am Proc. coro- 


noideus ulnae. Der andere, der distale, radiale Schenkel (d.r.) passiert 
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medial vom M. brachialis resp. dessen Insertionssehne und heftet sich distal 
von demselben am Medialrande des Radius (an der Tuberositas radii) an. 

Der M. brachialis hat nur eine Insertionssehne, die Jateral vom distalen, 
radialen Bicepsschenkel passiert und an der Ulna inseriert. Je nachdem der 
M. brachialis distal vom, in gleicher Hohe mit dem oder (teilweise) proximal 
vom proximalen, ulnaren Bicepsschenkel inseriert, kann man verschiedene 
Modifikation des urspriinglichen Insertionstypus unterscheiden: 

1) die Brachialissehne inseriert distal von der ulnaren Bicepssehne, wie 
z. B. bei Centetes ecauda- 
tus, Cavia cobaya und V1- 
verricula malaccensis ; 

2) die Brachialis- 
sehne heftet sich in glei- 
cher Hohe mit dem ulna- 
ren Bicepsschenkel an, 
wie z. B. bei Didelphys 
virgimiana, Tupaia tana, 
Cuniculus cuniculus und 
Canis familiaris ; 

3) die  Brachialis- 
sehne inseriert (teilweise) 
proximal ulnaren 
Sicepsschenkel wie bei 
Echidna und Didelphys 


azarae. 


Der urspringliche In- 
sertionstypus kommt im 


Abb. 3. Schema des einschenkligen ulnaren Insertions- 
= typus. Bi., M. biceps brachii; Br., M. brachialis; Br. S., 


Marsu pialien, Potamo- die Brachialissehne; p. u., die proximale, ulnare Biceps- 
gale, Solenodon, Lepus, sehne. 

Capromys, Myopotamus, Aulacodus, Octodon, Chinchilla, Lagostomus und 
bei den meisten Edentaten vor (vergl. oben). 

B. Den dadurch charakterisierten Insertionstypus (Abb. 3), dass der 
M. biceps brachii nur mit einem Schenkel oder einer Sehne proximal an der 
Ulna (in der Nahe des Proc. coronoideus ulnae) inseriert, und dass sich der 
M. brachialis ebenfalls (in der Regel) einschenklig an der Ulna anheftet, 
nennt der Verf. den einschenkligen, ulnaren Insertionsty pus. 

Je nachdem der M. brachialis verschiedenartig im Verhaltnis zur Biceps- 
sehne inseriert, kann man auch hier verschiedene Modifikationen dieses In- 
sertionstypus unterscheiden. 

1) Die Brachialissehne heftet sich distal von der Bicepssehne an, wie bei 


Dasyprocta agutt. 
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2) Die Brachialissehne inseriert in gleicher Hohe mit der Bicepssehne, 
wie bei Erinaceus europaeus und Hyrax syriacus. 

Nach teilweise unvollstandigen Literaturangaben zu urteilen, sollten 
hierher auch gerechnet werden: Sorex, Gymnura, Hystrix, Agouti, Ceredon, 
Dolichotis, Coelogenys, Manis, Chlamydophorus, Tatusia, Elephas, Sus 
porcus, Dicotylus, Cariacus, Cephalophus und Cervus dama. 

Dass der Verf. im vor- 
hergehenden auch die 
meisten wtbrigen Ungulaten 
zu dieser Gruppe gezahlt hat, 
obgleich der Biceps bei die- 
sen Tieren nicht nur an der 
Ulna, sondern auch oder viel- 
leicht sogar allein am Radius 
inseriert, beruht darauf, dass 
die sich bei Ungulaten am 
Radius anheftende Biceps- 
sehne proximal vom M. bra- 
chialis inseriert und somit 
nicht medial von der Brachia- 
lissehne passiert und _ nicht 
distal von derselben inseriert. 
Diese radiale Bicepssehne 
kann deshalb wohl nicht mit 
der sog. distalen, radialen 


sein. 


Abb. 4. Schema des Insertionstypus bei den Ungu- Bicepssehne homolog 
laten. Bi., M. biceps brachii; B.J., die an der Tube- Pit A ; 
rositas radii inserierende Sehne des M. biceps; Br., Bei Equus und Hippopota- 
M. brachialis; Br.J., die am Radius inserierende 
Sehne des M. brachialis; Br. S., die an der Ulna fi ; 
inserierende Brachialissehne; p. u., die ulnare Biceps- Insertionssehne vor, die we- 
sehne. 


mus kommt im wubrigen eine 


gen ihres Verlaufs und ihrer 
Insertion als homolog mit der letzteren Bicepssehne betrachtet werden muss 
und gleichzeitig kommt die proximale, sich am Radius anheftende Bicepssehne 
vor, die fiir Ungulaten so charakteristisch ist. 

Bei der Mehrzahl der Ungulaten kommt also eine Modifikation des ein- 
schenkligen, ulnaren Insertionstypus (Abb. 4) vor, die sich dadurch kenn- 
zeichnet, dass der proximale, ulnare Bicepsschenkel sekundar seine physiolo- 


Hieraus 


gisch wichtigste Insertion von der Ulna auf den Radius verlegte. 
leuchtet die Folgerichtigkeit ein, dass die Tuberositas radii z. B. beim Men- 
schen nicht der Tuberositas radii bei Ungulaten entspricht. An der Tuberositas 

1 Ein anderes Beispiel einer Verschiebung der Insertion eines Muskels bildet be- 
kanntlich der M. extensor carpi ulnaris. 
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radii des Menschen heftet sich namlich die distale, radiale, an derjenigen der 
Ungulaten die proximale, ulnare Bicepssehne an. 

C. Den dadurch charakterisierten Insertionstypus (Abb. 5), dass der 
M. biceps brachi nur mit einem Schenkel inseriert, der medial von der 
3rachialissehne passiert und gleich distal von derselben am Radius (an der 
Tuberositas radii) inseriert, nennt der Verf. den einschenkligen, radialen In- 
sertionsty pus. 

Dieser Insertionstypus 
kommt bei Felis domesti- 
cus, Putorius putorius, Ur- 
sus maritimus, Meles taxus 
und bei den Primaten u. a. 
Vor. 

Wenn WESsTLING (84) 

die doppelte Biceps- 
insertion folgendes schreibt : 
Dieses indifferente Sta- 
dium bildet ein Ausgangs- 
Stadium fir die Befunde 


bei andern Saugern, bei 


welchem der M._ biceps 


teils nur an der Ulna z. 
dem -.Kaninchen und dem 

Igel, teils nur am Radius, 

z. B. dem Menschen, dem 

Abb. 5. Schema des einschenkligen radialen Inser- 
‘ tionstypus. Bi., M. biceps brachii; Br., M. brachialis; 
ist darunter wohl zu ver- Br. S., die Brachialissehne; d.r., die distale, radiale 
Bicepssehne. 


Pferde u. a. inseriert’’, so 


stehen, dass der eine oder 
andere Bicepsschenkel zuriickgebildet wurde und auf diese Weise die einfache 
Insertion an jedem der Unterarmbeine entstand. Es liegt ja auch die Annahme 
eines solchen morphologischen Zusammenhanges zwischen den obengenannten 
drei Insertionstypen sehr nahe. 

Durch die Zuriickbildung des proximalen, ulnaren Bicepsschenkels ent- 
steht der einschenklige radiale Insertionstypus und durch Zuriickbildung des 
distalen, radialen Schenkels bildet sich der einschenklige ulnare Typus. Durch 
sekundare Insertion des proximalen, ulnaren Schenkels am Radius entwickelt 
sich schliesslich der bei der Mehrzah! der Ungulaten vorkommende Insertions- 
typus. 

Die tiberhaupt vorhandene Existenz verschiedener Insertionstypen bei 
den betreffenden Muskeln verschiedener Saugetiere steht vermutlich teils mic 


der verschiedenen Lage der Unterarmbeine im Verhaltnis zu einander, teils mit 
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ihrer verschiedenen Beweglichkeit, d. h. dem ungleichen Vermogen an Pro- 
nations-Supinationsbewegungen im Ellenbogengelenk, im Zusammenhang. 

Dass SABATIER (70) der Lage der Unterarmbeine im Verhaltnis zu einan- 
der eine grosse Bedeutung wenigstens fiir die Lage der Insertion des Brachialis 
zuschreibt, durfte aus folgendem Citat hervorgehen: ,,Parmi les Mammi- 
féres, le brachial antérieure est simplement cubital chez ceux dont le cubitus 
joue le role capital et presque unique dans la flexion du coude. Tels sont 
homme, les Singes, les Carnivores, les Monotrémes, dont le cubitus, trés- 
développé, forme la plus grande partie de la surface articulaire de l’avant-bras 
au coude, et atteint la face de flexion de l’avant-bras, a ce niveau, par son 
apophyse coracoide. Mais chez beaucoup de Mammiféres non claviculés, tels 
que le Cheval, les Ruminants, le Rongeurs, chez lesquels le cubitus perd de son 
importance et est retiré en arri¢re, abandonnant la face de flexion du coude 
pour la céder au radius, le brachial antérieur s’insére sur le radius en méme 
temps que sur le cubitus, et méme parfois principalement sur le radius.“ Dieses 
liesse sich in geeigneter Weise ebenfalls vom M. biceps behaupten. 

Dass der einschenklige radiale Insertionstypus vom physiologischen Ge- 
sichtspunkte ftir Tiere, bei denen Prona-Supinationsbewegungen im Ellen- 
bogengelenk eine grOdssere Rolle spielen, der geeignetste Insertionstypus ist, 
geht wie auch HULTKRANTZ (30) hervorgehoben hat, aus der Funktion des 
Biceps ausser als Flexor auch als Supinator hervor ,,wenn er namlich (wie 
bei Menschen) an einem drehbaren Radius allein inseriert“’ (HULTKRANTZ) 
sowie daraus, dass dieser Insertionstypus auch bei Tieren vorzukommen 
scheint, bei denen das Vermogen an Prona-Supinationsbewegungen bedeuten- 
der ist. 

Der einschenklige ulnare Typus ist dagegen anscheinend speziell charak- 
teristisch fur spezialisiertere Gangextremitaten. 

Die urspriingliche doppelte Bicepsinsertion hindert nattrlich wie auch 
HuULTKRANTZ (30) betont hat, grossere Prona-Supinationsbewegungen und 
lasst sich wohl auch nicht in ihrer typischsten Form fur eine spezialisierte 


Gangextremitat fiir besonders geeignet halten, bei der das Ellenbogengelenk 


als Ginglymus fungiert, und die Lage sowie Entwicklung des Radius im Ver- 


haltnis zur Ulna bewirkt, dass sowohl der Biceps als auch der Brachialis am 
zweckmassigsten am Radius inserieren mussen. 

Nattirlich erhebt der Verf. durchaus keinerlei Auspruch darauf, mit 
diesen Ausftthrungen erklart zu haben, weshalb der eine oder andere Inser- 
tionstypus in diesem oder jenem einzelnen Falle vorkommt, denn dieses durfte 


sich kaum allein vom funktionellen Gesichtspunkte erklaren lassen. 
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IV. DIE INSERTION DES M. BICEPS IN DER UNTERARMFASCIE. 


3eim Menschen entspringt bekanntlich vom Biceps eine Lacertus fibrosus 
genannte Sehne, die in die Unterarmfascie tbergeht. CUNNINGHAM (12) be- 
schreibt diese Bildung auf folgende Art: ,,From the medial and anterior part 
of the tendon (namlich die an Tuberositas radii inserierende Bicepssehne) 
and partly in continuity with the fleshy fibres of the muscle, a strong membra- 
nous band (the lacertus fibrosus) extends distally and medially over the hollow 
of the elbow to join the deep fascia covering the origins of the flexor and 
pronator muscles of the forearm.“ 

Dass diese Sehnenplatte wirklich, wenigstens teilweise, Fasern in direkter 
Kontinuitat mit Muskelfasern im Biceps enthdlt und deshalb eine wirkliche 
Insertionssehne ftir den Biceps bildet, heben LANDAU-SCHEUCHZER (39) ganz 
speziell hervor. 

Diese Insertionssehne geht also hauptsdchlich von der Medialseite des 
Biceps aus und verliert sich in der tiefen Unterarmfascie auf der Medialseite 
iiber dem M. pronator teres und den Beugern. 

Dieses gilt nun keineswegs allein fur den Menschen. Testut (81) schreibt : 
,on voit fréquemment, dans la série des Mammiféres, quelques faisceaux se 
détacher de la masse du biceps, principalement de sa portion coracoidienne, 
pour venir se terminer sur l’aponévrose de l’avant-bras. J’ai observé cette 
disposition chez l’orang, chez le Troglodytes Aubryi.“ Speziell beim Orang- 
Utan soll jedoch nach Sonntac (78) der Lacertus fibrosus fehlen. 

Nach RUDINGER (66) gibt es schon bei Lacerta einen gut entwickelten 
Lacertus fibrosus. RUDINGER schreibt: ,,Ein starkes, sehniges Fascikel (vom 
Biceps) hangt mit den Beugern der Hand zusammen (das Analogen der 
A poneurosis bicipitis des Menschen). Bei Emys europaea hangen die beiden 
Bicepsképfe nach ebendemselben Verf. ,,mit der Fascia antibrachii durch 
ein breites, diinnes Sehnenbiindel zusammen‘. Inwiefern das letztgenannte 
Sehnenbiindel auch einen medialen, volaren Verlauf nimmt, erwahnt RU- 
DINGER jedoch nicht. 

Nach Humpury (30) endigt eine der drei Portionen, aus denen der Biceps 
bei Bradypus tridactylus besteht, ,,in the fascia on the ulnar side of the fore- 
arm“. Auch WinpLeE-Parsons (85) hat ein Exemplar von Bradypus tri- 
dactylus untersucht, das ,,possessed a coracoid head which went to the fascia 
on the inner side of the forearm“. 

Uber den Biceps beim Kaninchen schreibt Krause (38): ,,Die rundliche 
Sehne dringt, nachdem sie vorher einen sehnigen Streifen. (sog. Aponeurose 
des M. biceps brachii), welcher die Ellbogengrube tberbrickt, zur ulnaren 
Seite der Fascia antibrachii abgegeben hat, in die Tiefe und inseriert etc.“ 
CLASEN (9) erwahnt ttber den Biceps beim Kaninchen, dass die oberflach- 


lichen Muskelfasern in die Unterarmfascie ubergehen. 
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Um mit dem Lacertus fibrosus homolog zu sein, muss dieser beim Kanin- 
chen beschriebene Strang wenigstens teilweise in direkter Verbindung mit 
Muskelfasern des Biceps stehen sowie von der Medialseite des Biceps ausgehen 
und sich in der Fascie wher dem M. pronator teres verlieren. Den Citaten 


gemass waren diese Forderungen erfillt. Dies ist jedoch nicht der Fall. 


Erstens entspringt der fragliche Strang hauptsachlich vom Vorderrande 


des Biceps und geht in die Fascie tiber, die den M. extensor carpi radialis 
bedeckt und intim mit ihm verbunden ist. Zweitens lasst sich dieser Strang 
in seiner Gesamtheit vom M. biceps freipraparieren, ohne dass der Muskel 
oder die Muskelfasern geschadigt werden. Diese Tatsache, dass namlich die 
Sehnenfasern des Stranges mit keinen Muskelfasern in Verbindung stehen, 
konstatierte der Verf. durch die Freipraparierung unter dem Prapariermikro- 
skop nach Totalfarbung mit Mayers Hamalaun. Auch in der Fascie, die den 
Zwischenraum zwischen Biceps und M. pronator teres ausfiillt, finden sich 
keine mit dem Biceps in Verbindung stehende Fasern. Bis auf weiteres be- 
zeichne ich diesen Strang — aus spater anzuftthrenden Griinden — als Tendo 
metacarpalis. 

Bei Dasyprocta, bei der nach Mivart-Murte (62) der Biceps ,,the usual 
attachement of the superficial fascia in the forearm‘! hat, kommt ein ganz 
ahnlicher Strang vor, der von der Dorsalseite des Biceps ausgeht und in die 
den M. extensor carpi radialis bedeckende Fascie ibergeht. Auch bei Dasy- 
procta steht dieser Strang, Tendo metacarpalis, in keiner Verbindung mit 
dem Biceps. 

Bei gewissen Raubtieren wurde ebenfalls eine fasciale Bicepsinsertion 
von verschiedenen Verf. beschrieben. Uber den Biceps bei Putorius aussert 
sich namlich Attx (2) folgendermassen: ,,audessus du pli du coude, il émet 
une expansion aponévrotique qui recouvre le rond pronateur et y adhére.‘ 

Diese Sehnenplatte habe ich bei Putorius zwar nicht entdecken konnen, 
was jedoch auf der ungeeigneteren Beschaffenheit des Untersuchungsmateria- 
les fur derartige feinere Strukturen beruht haben kann. Nach ALix’ Be- 
schreibung zu urteilen, diirfte es sich hier um einen wirklichen Lacertus 
fibrosus handeln. 

Dasselbe scheint fiir Ursus americanus zu gelten, bei dem die Biceps- 
sehne nach SHEPHERD (74) ,,gives off a very strong bicipital fascia which 
covers the brachial artery“. 

Uber den Biceps bei Karnivoren im allgemeinen schreiben WINDLE- 
Parsons (86) folgendes: ,,as a rule there is very little insertion into fascia, 
though SHEPHERD describes a strong bicipital fascia in Ursus americanus, which 
is interesting, because that animal has a twoheaded biceps and also because in 
the specimen of Procyon lotor dissected by us the small coracoid head could 
be separated by a little tearing from the rest of the muscle and was found to 


end in the fascia of the forearm.“ 
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Haack (24) schliesslich fiihrt iitber den Biceps bei der Katze u. a. folgen- 
des an: ,,Seine medial gelegenen Muskelfasern verlieren sich in der Fascie 
der dem Rumpfe zuniachst liegenden oberflachlichen Beugemuskeln des Unter- 
arms; dieser Teil wirde ungefahr dem Lacertus fibrosus beim Menschen 
entsprechen.* 

Dieses kann der Verf. bestatigen. Bei der Katze geht, wie Haack (24) 
angegeben hat, eine deutliche Sehnenplatte von der Medialseite des Biceps 
aus. Sie besteht aus Sehnenfasern, die mit Muskelfasern des Biceps in direkter 
Verbindung stehen und in die den M. pronator teres am nachsten bekleidende 
Fascie ubergehen. Irgendein Zweifel itiber die Homologie dieser Sehne mit 
dem Lacertus fibrosus kann nach des Verf:s Ansicht nicht aufkommen. 

Bei mehreren Ungulaten soll angeblich auch der Biceps teilweise in der 
Unterarmfascie inserieren. 

Bei Rhinoceros vereinigt sich der Biceps nach BEDDARD-TREVES (4) 
mit der tiefen Unterarmfascie. 

Bei Hyomoschus gibt der Biceps nach CHatTIN (7) ab ,,un petit pro- 
longement a l’aponévrose antibrachiale, disposition assez semblable a ce que 
l’on voit chez les Porcins“. 

Bei Camelus dromedarius und bactrianus besteht der Biceps nach 
MECKEL (54) aus zwei Teilen ,,von denen der aussere eine starke Sehne an 
die Aponeurose des Vorderarms schickt*. 

Bei der Giraffe sendet der Biceps nach MurrIe (58) ,,an aponeurotic 
expanse partially intermingled with the supinator longus, to the proximal end 
of the cannon bone equivalent to the fascia of the forearm in man“, und nach 
Joty-Lavocat (35) gibt der Biceps beim Kamel ab ,,cette forte bride fibreuse, 
qui va se fixer sur l’extenseur anterieure du metacarpe“. 

Uber den Biceps bei Antilocapra americana schreibt BEDDARD (3): ,,just 
before its insertion, the biceps is connected with a stout tendinous sheet 
running down the forearm, in the centre of which is a stout tendon which can 
be seen to end on the surface of the biceps.“ 

Bei Hippopotamus wird nach AL1x (1) abgegeben ,,de la face anterieure 
du biceps part un long tendon aponévrotique qui descend sur le bord polléal du 
carpe et se prolonge jusqu’a la base de la premiere phalange du doigt interne. 
Il envoie en outre par son bord cubital un prolongement aponévrotique et 
demi-tendineux qui recouvre le muscle long supinateur et se fixe a la partie 
posterieure du bord interne du radius. La face libre est en outre recouverte 
par une longe band fibreuse qui s’etend de l’apophyse coracoide au ligament 
latéral interne du carpe. Cette band donne d’ailleurs naissance a une grande 
expansion qui se perd dans les régions cubitals de l’aponévrose antibrachial.“ 

Nach MAcALISTER (45) geht bei Chaeropsis liberiensis von der an der 
Ulna inserierenden Bicepssehne ein Schenkel ab, der in die Unterarmfascie 


iibergeht. 
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Von den oben erlauterten Beschreibungen einer Bicepsinsertion in der 
Fascie dirften sich nicht alle zu einer mit dem Lacertus fibrosus homologen 
Bildung rechnen lassen (vergl. weiter unten). 

Equus caballus. Die beim Pferde vorkommende, von mehreren Hand- 
buchverfassern wie MARTIN (52), SussporF (80), SIssoNn (75) und ELLEN- 
BERGER-BAuM (15) Lacertus fibrosus genannte Bildung wird eingehend von 
SCHAUDER (71) beschrieben. Nach SCHAUDER geht dieser Strang ohne deut- 
liche Begrenzung vom oberflachlichen, mittleren und medialen Teil der im 
Sulcus intertubercularis liegenden Ursprungssehne des Biceps aus. Sogleich 
oberhalb des Ellenbogengelenks teilt sich der Sehnenstrang in einen mit der 
Bicepssehne zusammenschmelzenden und mit dieser gemeinschaftlich an der 
Tuberositas radii inserierenden Stamm und einen zweiten, der sich mit der 
tiefen Unterarmfascie verbindet und weiter distal mit dem Endsehnenspiegel 
und den Insertionssehnen des M. extensor carpi radialis zusammenschmilzt. 
Der Sehnenstrang ist, wahrend er den Biceps passiert, ,mit dem Sehnen- 
spiegel des medialen bzw. lateralen Muskelteiles ohne scharfe Grenze z. T. 
fest verwachsen“. Ausserdem verbindet sich der Sehnenstrang ,,massig fest 
mit einem medialen Ursprungssehnenspiegel des lateralen Bicepsteiles“ und 
weiter distal ,mit dem lateralen Endsehnenspiegel des medialen Teiles und 


dessen Endsehne“. Trotz derartiger Zusammenschmelzungen steht der 
Sehnenstrang mit dem M. biceps in keiner Verbindung. SCHAUDER schreibt: 
,,bensowenig wie der isolierte Sehnenstrang selbst Muskelfasern des Biceps 
Ursprung oder Ansatz gewahrt, ebenso steht der Lacertus mit Muskelbundeln 
des Biceps nicht in Verbindung.“ 


72) mit, dass der fragliche 


In einer spateren Arbeit teilt SCHAUDER ( 
Sehnenstrang embryonal als eine Bindegewebsbildung angelegt wird, die nicht 
einmal in den frihesten Stadien Muskelzellen enthalt. 

Teils wegen des volligen Fehlens einer Verbindung dieses Sehnenstranges 
mit Muskelfasern des Biceps, teils auf Grund des Umstandes, dass dieser 


Strang dorsal, und nicht medial liegt und in die Fascie uber dem M. extensor 


carpi radialis und nicht iiber dem M. pronator teres tibergeht, halt der Verf. 


die Homologieschlussfolgerung, die der Bezeichnung Lacertus fibrosus zu- 
grunde liegt, fir fehlerhaft. Mit Lacertus fibrosus wird ja doch ein von der 
Medialseite des Biceps ausgehender und mit Muskelfasern in direkter Ver- 
bindung stehender Sehnenstrang gemeint, der in die Unterarmfascie tber dem 
M. pronator teres und den Beugern tbergeht. 

Zweifel uber die Berechtigung der Bezeichnung Lacertus fibrosus ftr 
den fraglichen Sehnenstrang beim Pferde bzw. Ungulaten wurden auch 
von WINDLE-Parsons (87) erhoben, die betreffs des ,,Lacertus“ bei Ungu- 
laten folgendes schreiben: ,,In many cases a fibrous expansion is given off 
before the main insertion which goes into the fascia on the extensor of the 


forearm; this may or may not be ‘homologous with the semilunar fascia of 
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human anatomy, but it is very different in direction and does not pass inward 
superficial to the brachial artery as in man.“ 

Dieser Sehnenstrang, den MONTANE-BOURDELLE (57) ,,corde tendineuse 
du biceps“ und Scumattz (73) Tendo metacarpalis nennen, ist somit nach 
Ansicht des Verfassers streng vom Lacertus fibrosus zu trennen, der beim 


Rinde, gleichzeitig mit dem Tendo metacarpalis vorkommt. 


Abb. 6. Die Cubitalregion beim Rinde, von der Medialseite gesehen. A.V. br., A. und 

V. brachialis; Bi., M. biceps brachii; Br., M. brachialis; E.c.7., M. extensor carpi 

radialis; E.c.w., M. extensor carpi ulnaris; L.f., Lacertus fibrosus; N.m., Nervus 
medianus; P.t., M. pronator teres; 7. m., Tendo metacarpalis. 


Bei Bos taurus findet sich, wie gewisse Handbuchverfasser, z. B. S1sson 
(75) hervorheben, eine Bicepssehne oder richtiger ein Tendo metacarpalis, 
der sich ebenso wie beim Pferde hintiber auf den M. extensor carpi radialis und 
dessen Endsehne erstreckt, aber weniger stark als beim Pferde entwickelt ist. 

Von der Medialseite des Biceps geht beim Rinde ein Schenkel aus (Abb. 


6, L.f.), der sich in der Fascie tber dem M. pronator teres verliert. Vielleicht 


handelt es sich um den Schenkel, auf den RUpINGER (69) mit der Ausserung 


hinzielt, dass der Pronator teres beim Rinde mit dem Biceps zusammenhangt. 
Dieser vom Biceps ausgehende, diinne Muskelfasern enthaltende Schenkel 


kann kaum etwas anderes als ein deutlich entwickelter Lacertus fibrosus sein. 
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Mit dem Pronator teres hat er keine intimere Verbindung, sondern lasst sich 
zusammen mit der Fascie mit Leichtigkeit von der Unterlage lésen. 

Bei Ovis aries ist der Lacertus fibrosus durchweg sehnig und ziemlich 
schwach entwickelt, verhalt sich aber sonst wie beim Rinde. 

Bei Sus scrofa domestica schliesslich findet sich wie beim Rinde ein 
Lacertus fibrosus, der jedoch schwacher entwickelt als bei diesem Tiere und 
zuweilen sehr unbedeutend ist. 


Bei den vom Verf. untersuchten Primaten war der Lacertus fibrosus bei 


Lemur und Lepilemur besonders stark entwickelt. Bei Lemur geht beispiels- 


weise ein sehr kraftiger, aber kurzer muskuléser Teil von der Medialseite des 
Biceps aus, verdtinnt sich schnell, um sich schliesslich in der Unterarmfascie 
uber dem Pronator teres zu verlieren. 

Aus den obigen Ausfithrungen zieht der Verf. den Schluss, dass der bei 
Ungulaten Lacertus fibrosus oder Tendo metacarpalis (SCHMALTZ) genannte 
Sehnenstrang keineswegs mit dem Lacertus fibrosus beispielsweise des Men- 
schen homolog ist. Als Stitze fiir diese Behauptung lasst sich folgendes an- 
fiihren: 

1) dass der Lacertus fibrosus beim Menschen und bei den Saugetieren, 
bei denen diese Bildung tberhaupt vorkommt, Sehnenfasern enthalt, die mit 
Muskelfasern des Biceps in direkter Verbindung stehen, wahrend der Tendo 
metacarpalis keine solche Verbindung besitzt ; 

2) dass der Lacertus fibrosus von der Medialseite des Biceps ausgeht, 
schrag volar-distal gerichtet ist und in die Unterarmfascie tiber dem M. prona- 
tor teres (resp. der A. brachialis und den Beugern) ubergeht, wahrend der 
Tendo metacarpalis von der Dorsalseite des Biceps (oder dessen Ursprungs- 
sehne) seinen Ausgang nimmt und in die Fascie uber dem M. extensor carpi 
radialis tibergeht ; 

3) dass ein typischer, wenn auch, wie beispielsweise bei Lemur, anfangs 
muskuloéser Lacertus fibrosus gleichzeitig mit einem typischen Tendo meta- 
carpalis, z. B. beim Rinde, vorkommt. 

Wahrend der Lacertus fibrosus eine urspriinglich zum Biceps gehorende 
Insertionssehne zu sein scheint, wie u. a. bei Lacerta, Emys, Bradypus, Puto- 
rius, Ursus maritimus, Hyomoschus, Rind, Schaf, Schwein, Lemur, etc. nach- 
gewiesen ist, kommt der Tendo metacarpalis anscheinend nur bei Tieren mit 
differentiierten Gangextremitaten vor, wie Cumiculus, Dasyprocta, Hippo- 
potamus, Pferd, Rind, Giraffe u. a. 

Nach Ansicht des Verfassers sollte der Tendo metacarpalis trotz seiner 
intimen Verbindung mit der Ursprungs- und Insertionssehne etc. des Biceps 
beim Pferde als eine Differentiierung in Arm- und Unterarmfascie aufgefasst 
werden, also als eine Bildung, die vom morphologischen Gesichtspunkte nichts 
mit dem M. biceps zu tun hat. 
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. Weitere Studien iiber die Wirkung des Lithiums auf die Plasmakolloide 
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Dringt Lithium in die Zellen hinein oder wirkt es nur auf die Zelloberflachen 
Uber die Wirkung von Kaliumzusatzen zu dem Lithium-Seewasser 


VI. Uber den Einfluss von Rhodanid, sium und Kalzium auf die Lithiumwirkung 
VII. Zur Deutung der Wirkungen des Lithiums auf die Kolloidstruktur des Protoplasmas 
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IX. Zur Deutung der morphologischen Wirkung des Lithiums auf die Seeigelkeime 


X. Zusammenfassung der Ergebnisse 


HISTORISCHES. FRAGESTELLUNGEN,. BEZEICHNUNGEN. 


Herpst (1892, 1893, 1896) hat bekanntlich die Entdeckung gemacht, dass 


Ss 


in einer gewissen Konzentration dem Seewasser zugesetzte Li-Salze sehr 


merkwurdige morphologische Wirkungen ausuben. Die augenfalligsten von 
diesen sind eine Verschiebung der Skelettbilderzone animalwarts und eine mit 
Exogastrulation verbundene Ausbreitung des Entoderms. Die Behandlung mit 
Li-Seewasser ist ein Mittel, in den Gang der Determination des Keimes auf 
sehr prazis wirkende Weise einzugreifen. [és ist auch von Bedeutung, dass 
die Keime nicht in dem Li-haltigen Seewasser bleiben mtssen, um die typische 
Li-Entwicklung einzuschlagen. Es genugt sie bis zu einem spaten Biastula- 
stadium in der Li-Losung zu halten. Anderseits muss man die Eier in einem 
ziemlich frihen Stadium der Furchung in die Losung uberfuhren. Schon 
Herpst vermochte auch aus seinen Untersuchungen Schlusse von grosser 
Tragweite zu ziehen. Der Befund, dass das Gebiet der Blastulawand 
gegen die die Skelettbildner wandern, bei den Li-Larven nach vorn (animal 
warts) verschoben ist, wurde fur HErBst zum Ausgangspunkt seiner 1804 
aufgestellten Theorie von der ,,Bedeutung der Richtungsreize fur die kausale 


\uffassung ontogenetischer Vorgange’*. Driescu (1896) bestatigte die aus 
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den Beobachtungen HErpsts sich ergebenden Schlussfolgerungen, indem e1 
die Skelettbildner aus ihrer normalen Lage wegschuttelte und sie wieder den 
selben Orten zuwandern sah. Horstaptus (1928) 


hat diese Angaben 
bestatigen konnen. 


DRIESCHS 


Wenn die Li-Keime in normales Seewasser zuruckgebracht werden, et 
let eine ubernormale Entwicklung des in der Li-Losung gehemmten Ske 
Es werden oft uberzahlige Dreistrahler ausgebildet und Hand in Hand 
konnen uberzahlige Fortsatze ausgebildet werden. HeErpst schliesst 
. dass die Bildung der Fortsatze bei der Seeigellarve durch einen Reiz 
ird, den die sich vergrossernden Kalknadeln austben. Diese Tat 
Herest (1895) zur Aufstellung des Begriffes des ,,formativen 
Reizes* 

srossen Erfolgen, die | Entwicklungs 
blieb die Wirkungsweise d 


aufgeklart. Zu der Zeit, in der 


( 


die Versuche HERBSTs 
lie Li-Untersuchungen HERBSTs aus 


gsefihrt wurden, war auch schon das Angreifen dieses Problems mit grossen 


Schwierigkeiten verkniipt. Die Lehre von der Struktur der Kolloide und ihre 
1 


h Elektre 1) te War 


Veranderungen durc 


damals noch ganz unentwickelt. Erst 
seitdem die Kenntnisse uber diese Verhaltt 


° 1 
itnisse | 


vedeutend erweitert worden 
waren, konnte man hoffen, die Frage mit Erfolg in Angriff zu nehmen. Eine 

Analyse der Li-Wirkung ist eben deshalb so wichtig, weil man hier 
Weg zu einer Verknupfung des Studiums der Plasmakolloide mit dem 
Problem der Determination zu finden hoffen kann. Es war SPEK (1918), der 
tzeug der Kolloidchemie die Li-Wirkung 


vieder in Anegriff genommen 
SPEK keine eigenen Untersuchungen mit dem Seeigelkeim 
Erorterungen sind theoretischer Art. SPEK war mit 


- Gastrulation beschaftigt, und es ist des 


hauptsachlich mit dem Problem der 


von Li eintretenden Exogastrulation beschaftigt. SpeKs Erklarung 
dieser Hemmung ist die 


dass Lifallende Wirkungen auf die 


Plasma 
ide au t: infolgedessen bleibt das Li 


kollo dem ausseren Teil 
‘t, da das weitere Eindringen durch die Niederschlagbildung 


den fallenden hat indessen Li auch quellende Wir 
vor allem die Aussenseite der Entodermzellen 

nur die normale Einstulpung verhindert, die 

eben von der einseitigen Quellung der Innenseite der prasumptiven Mesento 
dermzellen abhangt, sondern es tritt im Gegenteil eine Ausstulpung der Ento 
dermzellen ein. SpeKs Erorterungen haben die grosse Bedeutung einer Pio- 
Indessen lassen dieselben bewusst den Hauptpunkt der Li-Wirkung 
racht: die Verschiebung des Skelettbildungsbezirks und des Ento 


MacARTHUR (1924) 


il. 


besonders diese Seite der 
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DIE WIRKUNG DES LITHIUMS AUF DEN SEEIGELKEIM “te 
Li-Wirkung. Er weist darauf hin, dass die Hemmung der Ektodermdifferen 
zierung apikal, d. h. in dem animalen Teil des Keimes, am gréssten ist. 
Dadurch geht die normal von dem Ektoderm auf das Entoderm ausgeiibte 
,,KXontrolle“ verloren. Zunachst ohne Kenntnis der Arbeit MacArtuuRs bin 
ich zu einer ahnlichen Auffassung der Li-Wirkung gekommen (RUNNsTROM, 
1928). Ich betonte, dass man in der Unterdriickung der Differenzierung des 
animalen Poles eine wesentliche Ursache des Vorriickens der vegetativen 
Differenzierungen zu sehen hat. Ich liess allerdings auch eine direkt fordernde 
Wirkung auf die Entodermbildung durch die Li-Wirkung zu Recht bestehen 
(a. a. O., 5. 575). Die Berechtigung dieser Auffassung bleibt weiter zu unter 
suchen und wir werden hier zu derselben zurtickkommen. 
Schon frther hatte ich einige Beitrage zur Kenntnis der Wirkung des 
Li auf die Kolloidstruktur des Plasmas gegeben (vgl. RUNNsSTROM, 1925 a, 
S. 109 und 136—144). In der Ver6ffentlichung 1928 folgten einige weitere 


Beobachtungen in dieser Richtung, auf die wir unten zurtickkommen werden. 


An 


Veg. 


Fig. 1. A cine Gastrula; B ein spatercs Gastrulastadium; C Pluteus von Paracentrotus 
\lle drei in derselben Orientierung. An der animale Pol (Wimperschopfplatte, 
\kron), Veg der vegetative Teil (auch analer Teil genannt), V ventral (oral), 
D dorsal. Der spitz auslaufende Teil (rechts auf der Figur) ist der Scheitel. Das dor 
sale Gebiet vor dem Scheitel haben wir bisweilen (1925 b) als den ,,abanalen* Teil 
bezeichnet. Wahrend der dorsale Teil vegetativ vom Scheitel zu dem ,.analen“ Teil 
gefuhrt wird. Das Gebiet innerhalb der Wimperschnur wird als Oralfeld bezeichnet 


Plan der vorliegenden Arbeit ist der, die zuletzt erwahnten Unter 
suchungen fortzusetzen. Wir schildern zuerst einige Versuche uber die Wir 
kung des Li im allgemeinen und untersuchen dann, ob diese Wirkungen aucl 
in der nach Hergst hergestellten Mischung von Li und Seewasser vor 
handen sind. 

Um uber die Richtungen und Bezeichnungen bei dem Seeigelkeim zu 
orientieren, geben wir als Fig. 1 die Abb. 30 in der Arbeit von HOrstTaApius 
(1928) wieder. Hier findet man die Bezeichnungen wieder, die von uns immer 
benutzt worden sind. Diese Bezeichnungsweise unterscheidet sich, was die 
Pluteuslarve betrifft, von derjenigen, die haufig im Gebrauch ist. Indessen 
findet man schon bei METSCHNIKOFF (1869) ahnliche Bezeichnungen wie die 


hier verwendeten. HOrstaApius (a. a. O., S. 67) hat die von uns verwendete 
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Bezeichnungsweise naher motiviert. Der animalste Teil (4) des Keimes 
wird von SELENKA (1880) als Scheitelplatte bezeichnet. 

Von amerikanischen Verfassern wird dieser Teil oft als ,,apikal‘’ be 

zeichnet. Mit Hinsicht auf die Entwicklung des Wimperschopfes von diesem 

an denselben auch als ,,Wimperschopfregion’ bezeichnen. 

(1896) ist die Bezeichnung ,,Akron‘’ vorgeschlagen worden. 

ruck den Vorzug der Kurze und Pragnanz hat, wollen wir 

- allem diese Bezeichnung benutzen. Der an der dorsalen Seite 

auslaufende Teil wird oft als ,,Scheitel‘’ bezeichnet. Die 

ng kann moglicherweise zu einer Verwechslung mit dem animalen 

leiten. Dies wird aber vermieden, wenn wir die Ausdrucke ,,Akron‘‘ 

rschopfregion’ fur diese benutzen. 

» wahlen wir die Bezeichnungen ,,Oral’ und ,,Anal‘‘, die 

benutzt. Der erstgenannte ist der animale, der letzt 

ive Fortsatz. MORTENSEN (1901) hat hier die Bezeich 

und ,,Postoral‘‘. Die verschiedenen Teile des Skeletts 


] 


dementsprechend Oralstab 1 Analstab. Die in den dorsalen 

inlaufenden, mit den ,,Keulen“ endenden Stabe sind die Korper 

Basis des Oralstabes entspringt medianwarts der Transversal- 

Der urspriingliche Dreistrahler wird von dem Oral-, dem Transversal 

stab und einem kurzen, unbenannten Ast reprasentiert. Die Anal- und Korper 
stabe konnen als Aste von diesem betrachtet werden. 

den Versuchen wurde vor allem Para s lividus verwendet. 

auch mit den Objekten 

Spherechinus granularis, 


rde in den Jahren 1922 und 1926—28 bei der Zoologischen 


ausgefuhrt. Dem Direktor Professor R. DouRN sowie den 


Station danke ich fur die wohlwollende Unterstutzung 


HIUM-WIRKUNG AUF DAS PROTOPLASMA UND 
KATIONENRETHE. 


Frage konnen 
rimentellen 
1 Versuchen uber Plasmolyse 
Klektrolytlosungen gemacht 
‘r Methodik an diejenigen von 
ir diese Methode weiter aus, < 


Dunkelfeld vorgenommen wurde. Der Zeitpunkt 
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wurde beobachtet, wenn die Ejier als Zeichen einer Ausfullung stark auf 
leuchteten (vgl. 1925, S. 109). 

In einer hypertonischen Losung schrumpfen die Fier. Diese Schrumpfung 
kann zwei verschiedene Formen haben (vgl. Fig. 16, RUNNSTROM, 1923). 
Entweder hat das Ei eine mehr oder weniger regelmassige Kugelform oder 
die Oberflache des Eies ist stark faltig. Bei diesen letztgenannten ist es 
naturlich schwer, das Volum zu bestimmen; die Beobachtung von mit dem 
Zeichenapparat entworfenen Bildern zeigt indessen, dass sowohl die fal 
tigen als auch die kugelfOrmigen Eier ein bedeutend geringeres Volum als 
die Kontrolleier in isotonischem Medium haben. Kugelig sind die unbefrucl 
teten Eier, wenn sie in eine stark hypertonische Losung (z. B. 50 cem See 
wasser + 15—20 ccm 2,, n NaCl) ubergefthrt werden, faltig dagegen die 
befruchteten Ejier. Ausnahmen davon bilden ein Stadium kurz nach der 
Befruchtung und das spate Amphiasterstadium. In diesen Stadien werden 
auch die befruchteten Ejier kugelig. Da diese Erscheinungen sehr regel 
massig sind, mtssen sie eine tiefere Bedeutung haben. Hier sofort von Per 
meabilitatsunterschieden sprechen zu wollen ware aber verfruht. Wir hal 
(1924, S. 382) uns vorsichtiger ausgedriickt; wir hoben aber hervor, dass die 
beobachteten Unterschiede der Schrumpfungsformen Verschiedenheiten des 
Zustandes der Kolloide der indenschicht zum Ausdruck 
sind (1928 b) zu dieser Erscheinung zurtickgekommen und 


darauf hingewiesen, dass die beschriebenen Erscheinungen die 
Ahnlichkeit mit von Pflanzenzellen bekannten Verhaltnissen zeigt. 

(1925) hat nachgewiesen, dass man aus der Plasmolyseform die Viskositat 
Pflanzenzellen beurteilen kann. Er unterscheidet die ,,eckige’ und di 


aie 


vexe‘ Plasmolyse. Die erstgenannte Form deutet eine hohere, die letztge 

eine niedrigere Viskositat an. Nun wissen wir aus den Zentrifugierungsvet1 
suchen, dass die Viskositat nach der Befruchtung wachst. Dies harmoniert 
mit den Ergebnissen der Plasmolyseform. Nach der Befruchtung fallet 
Perioden konvexer Plasmolyse und niedriger nach Zentrifugierung beurtei 
Viskositat des Inneren im grossen und ganzen zusammen, wenn auc 

n 


cewisse Verschiebung in der Zeitfolge der beiden Erscheinunge 


Wir fuhrten das (1928 b) darauf zuruck, dass die Viskositatsverat 


der Rinde und des Zelleninneren nicht ganz synchron sind. Wenn man 


‘in der hypertonischen Losung liegen lasst, findet fruher eine Deplasm 
4 den konvexen als bei den eckigen Ejiern statt. Mit dem E1 
Salze aus der hypertonischen 
nehmen fruher oder spater eine 
zytolisieren. Die eckige Rinde bildet ein ; 
tonische Losung als die kugelige. Es ist klar, dass es sich beim Durchbrechei 


der Barriere der Rinde nicht mehr wu ne physiologische Permeabilitat 


I 


delt. Nichtsdestoweniger gibt uns die Plasmolysemethode 


: 
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1 
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schlusse tuber den Zustand der Rindenkolloide. Wir finden auch, dass die 
Jarrierenwirkung der Rinde mit hoherer Viskositat starker wird. Es ist nattir- 


*hr wahrscheinlich, dass die Variationen der Barrierenwirkung bei den 


ruchteten Eiern auch Variationen der Permeabilitat entspricht. 


Hohere Viskositat bedeutet nach unseren Erorterungen (1928 b) eine festere 


Zusammenfugung der Mizelle. Unter diesen Verhaltnissen wird die Verhin- 

derung der Diffusion der Elektrolyte starker sein als wenn die Zusammen- 
Mizelle weniger fest ist.2 

Vergleicht man unbefruchtete und befruchtete Eier von Paracentrotus 

idus in der hypertonischen Losung, kann man eine schon von R. S. LILLIE 

(1918) gemachte Beobachtung bestatigen. Die Schrumpfung der befruchteten 

Kier tritt so gut wie momentan ein, dagegen dauert es bedeutend langere Zeit, 

mehr als eine Minute, ehe die Schrumpfung bei den unbefruchteten Eiern 

eintritt. Wir haben sehr oft diese Beobachtungen wiederholt, indem unbefruch- 

tete und befruchtete oder anderswie erregte Eier zusammen auf den Objekt- 

trager gebracht wurden. Diese Beobachtungen sprechen fur die zuerst von 

R. S. LILLIE (1916, 1918) ausgesprochene Auffassung, dass die Eier vor 

fruchtung fur Wasser weniger permeabel sind als nach der Befruch- 

tung. Dasselbe geht aus den von demselben Verfasser ausgefthrten Mes- 

sungen der Quellungsgeschwindigkeit in verdtiinntem Seewasser hervor. Nun 

kann man sich wohl nicht vorstellen, dass die Permeabilitat fiir Wasser herab- 

, ohne daraus die Konsequenz zu ziehen, dass auch die Permeabilitat 

fur in Wasser geloste Stoffe herabgesetzt wird (wenigstens gilt dies fur nicht 

Stoffe). Die zuerst von R. S. Litre gemachten Beobachtungen 

Erachtens nach eine ziemlich sichere Grundlage fur die Auf- 

dass eine Erhohung der Permeabilitat fur Elektrolyte nach der Be- 

‘itt. Wie unten erortert werden wird, darf man sich deshalb 


inem Konzentrationsausgleich mit dem Medium 


\ls Ursache zu der verschiedenen Geschwindigkeit der Wasserbewegung 
lurch die Rinde vor und nach der Befruchtung haben wir (1924) das ver- 
Verhalten der Lipoide angegeben. Die Lipoidveranderung bei der 

| 


ung (RUNNSTROM, 1923, 1924, 1928 a) muss die Wasserbewegung 


In den Plasmolyseversuchen tritt tatsachlich fruher eine Zytolyse bei den 


teten als bei den befruchteten Ejiern ein. Man konnte geneigt sein, 


Permeabilitat bei den unbefruchteten Esern zu 
Streit mit der Schlussfolgerung, die wir eben 

n gezogen haben. Diese schnellere Zytolyse der unbe- 
‘her mit der durch zahlreiche Beobachtungen gestutzten 
ger Form von ,,Plasmolyse” ge- 


von zwei Plasmolyseformen zu sprechen. 


6 
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Tatsache in Zusammenhang, dass die unbefruchteten Eier gegen fallende Wir 
kungen empfindlicher sind als die befruchteten Ejier (vgl. RUNNsTROM, 
1928 b). Es ist offenbar, dass man bei diesen Plasmolyse-Versuchen umsichtig 
sein muss. Anderseits haben wir hier eine Methode, die niitzlich sein kann. 


Hoffentlich sind die theoretischen Grundlagen der Methode mit den obigen 


Ausfthrungen klarer geworden. Wir kénnen nun zu den mehr speziellen 


Untersuchungen tuber die Li-Wirkung tbergehen. 

Es wurde eine Reihe von Versuchen ausgefuhrt, in denen das Seewasser 
mit verschiedenen Elektrolytlésungen verdiinnt wurde. Die Verdiinnung 
wurde immer nach dem folgenden Schema durchgefihrt: 


Seewasser Isotonische NaCl- 
Nr. Losung ccm 


Das Seewasser wird hier mit isotonischer NaCl-Losung verdunnt. Bei 
der starksten Verdiinnung hat man gleiche Menge von Seewasser und NaCl. 
Die NaCl-Serie wurde in jedem Versuch wiederholt ; daneben wurde irgend- 
eine andere isotonische Salzlosung zur Verdunnung des Seewassers benutzt. 
Die NaCl-Serie diente als der Vergleichsfaktor zwischen den verschiedenen 
Versuchen, Dies ist notwendig, um die Verschiedenheiten des Eimaterials aus- 
zuschalten. Die Eier wurden unmittelbar nach der Befruchtung in die betref- 
fenden Gemische Seewasser—Elektrolytlosung ubergefuhrt. Durch Zusatz von 
1 ecm 2% m NaCl zu 3 ccm der betreffenden Losungen wurde ein hyper 
tonisches Medium hergestellt, in das die Eier 20’ spater ubergefuhrt wurden. 
Hier wurde die Plasmolyse und eventuell die spater erfolgende Zytolyse be- 
obachtet. Durch die verschiedenen Verdtinnungen hat man hier eine Reihe 
von Abstufungen, die die Unterschiede zwischen der Wirkung verschiedener 
Verdunnungslosungen klar hervortreten lassen. In einem Fall findet man z. B. 
nach einer Stunde in der NaCl-Serie 100 % eckige Plasmolyse in samtlichen 
Verdunnungen 1—6, in einem Vergleichsfall dagegen nur in den Verdun 
nungen I—-3, in Verdunnung 4 ist die Eckigkeit schon geringer und in 5 
und 6 finden wir kugelige Gestalt. In diesen tritt dann ziemlich bald eine 
Quellung und dann eine Zytolyse ein. Wir sehen folglich, dass die kugelige 
Form eine Vorstufe der Zytolyse bildet. Ordnen wir nun die Kationen in der 
Xeihe, wie sie bei Verdtinnung des Seewassers die eckige Plasmolyse befor- 
dern, findet man die Reihe Ca > Mg > Li, Na > K. Einen sicheren Unter- 
schied zwischen Li und Na gelang es uns nicht in diesen Versuchen fest- 


zustellen. Die Reihe bedeutet, dass die Verdiinnung des Seewassers mit KCl 
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Rinde starker herabsetzt als die mit Na und Li. Wir mussen 
deuten, dass K starker quellende Wirkungen als Na und L1 
nd zwischen den Mizellen wird dadurch bei Verdtinnung 
Barrierewirkung vermindert. Dagegen ist die Vis 
er Zusammenhalt zwischen den Mizellen, grosser in den 
lenen NaCl, LiCl, CaCl, und MgCl, zur Verdunnung des See 
‘ndet wurde. 
eschilderten Versuchsanordnung war, wie schon genannt, kein 
zwischen Li und Na zu entdecken. Indessen geht au 
ersuchen hervor, dass die Wirkung der beiden Ionen 
Plasmolyseversuche wurden folgenderweise ausgefuhrt 


folgender Zusammensetzunge wurde hergestellt: 


wurden die Eier aus den vier 1 


isotonische Losung 


Das Resul 


1 er 
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wurde noch eine 8-ccm-Losung folgender Zusammensetzung 
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I] I] \ 
1 fa) ) 
die ier wurden bald nac ler Befruchtung in die Losungen ubergefuhrt, 
nn: der Befruchtune wur sotomischen sungen 
pertonische (5 cm 2 ccm 2, n NaCl) tbergefuht 
vel. RUNNSTROM, 1925, S. 139). HMM tat ergibt sich aus der folgenden 
S II5 nae ing in Ci¢ L_osungen. 
Ce] 
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35 
rs 22 
eser Lab e pedeute KONVEX€ lasmolvse, scnwacne 
: Eckigkeit der Plasmolyse. In I tritt fast keine eckige Plasmo 
se ¢ Wer Grund dazu ist, dass kein Ca in das Gemiscn eingeht. SobDald 
( 2 ] ( m Cal zugesetzt wird rit starke eckige Plasmolvse ein. 
Li ersetzt 9 ssermassen Ca in dem vorliegenden Versuche. Bei der hochsten 
Li-Konzentration IV zeigen 50% der Ejier starke eckige Plasmolvse. W: 
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finden in diesen Versuchen einen deutlichen Unterschied 
zwischen der Wirkung von Na und Li. Na vermag hier nicht 
eine eckige Plasmolyse hervorzurufen, wie aus einem Vergleich von I und IV 
hervorgeht. Li befordert somit hier die Viskositat der Eirinde, d. h. den Zu 
sammenhalt zwischen den Mizellen der Eirinde. Weiter macht der Li-Zusatz 
die Rinde zu einer starkeren Barriere gegen den Stoss der Ionen und Molekyle 
der hypertonischen Losung, wie aus den Zytolysezahlen hervorgeht. Diese 
sind annahernd der Li-Konzentration des Gemisches umgekehrt proportional. 
Anderseits ist die abdichtende Wirkung nicht so stark wie die des Ca, wie 
aus einem Versuche hervorgeht, den wir wieder unserer Arbeit 1 25 ent 
nehmen (vgl. a. a. O., S. 142). Es wurden zwei Mischungen hergestellt : 
25 ccm NaCl + 2 ccm Cal 
25 ccm NaCl + 2 cem LiCl 
tritt nach Zusatz von 2,,5n NaCl fast 100 % eckige Plasmolyse ein, in II 
finden wir dagegen keine eckige, sondern nur konvexe Plasmolyse. 
Es wurden Gemische von 30 ccm Seewasser und I 20 ccm NaCl oder 
Il 20 ccm LiCl nergestelit. In der Mischung I findet eine Entwicklung 
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Larven mit sehr dunnen Skelettstabchen statt, in der Mischung II tritt eine 


fruhe Hemmung ein. Die Zellteilung erinnert in II sehr an den Typus, 


den man in K-freiem Seewasser beobachtet: die Spindeln sind verlangert, d 
cert, 


Spharen werden nahe an die Zelloberflache gezogen, die Strahlung stark ent 
wickelt. 

Schliesslich haben wir, um NaCl 
Protoplasma zu vergleichen, Versuche 


dene Zeit nach der Befruchtung in folgende Gemische ubergefuhrt werden: 


Se] hier 

) 20’, 15’ nach dei 
sungen ubergefuhrt. Die Teilung trit 
Beobachtung der Eier 40—50’ nach der Uberfithrung in die betreffenden 
Losungen findet man noch in samtlichen Kulturen etwa 100 % eckige Plasmo 
lyse. Ausnanme macht nur d, wo neben eckigen Eiern eine kleinere Anzahl 
konvexer gefunden wird. Er 
Stunden wurden ausgepragte Unterschiede zwischen un [ vefunden. In 
Ib finden wir 40 % truber Eier, d. h. das Innere des Eies ist stark vergrobert 
worden. Die ubrigen 60% der Eier haben dagegen noch ein homogeneres 
Aussehen und zeigen noch Anzeichen der eckigen Plasmolyse, wenn dieselb 
auch schon stark zuruckgegangen ist. In b hat man ein ganz: res Bild, 


nur 2—3 % der Eier zeigen die Tribung. Die ubrigen sind noch ver 


massig homogen und haben noch eine eckige Form, wenn auch die Eckig 
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zuruckgegangen ist. Bei den spater in die hypertonischen Losungen 
‘fuhrten Eiern finden wir noch starkere Unterschiede. In Ic herrscht 
Zytolyse, in II c dagegen 100 % etwas abgestumpfter, eckiger Plasmo- 
I d 100% Zytolyse, in II d sind die Eier noch intakt, die meisten 
ach dem konvexen Typus plasmolysiert. Wir finden hier einen ungemein 


ausgepragten Unterschied zwischen der Wirkung des zugesetzten Li 


Na. In der hypertonischen Li-Losung bildet die Rinde eine viel star- 


gegen den Stoss der Molekyle und Jonen der hypertonischen 

Li wirkt mit anderen Worten starker abdichtend als Na. 

Die Mizelle der Rinde rticken naher aneinander, wobei das intermizellire 

Wasser ausgepresst wird. So konnen wir uns die Wirkung vorstellen (vgl. 

unsere Darstellung des kolloidalen Baues des Zytoplasmas des Seeigeleies, 
XUNNSTROM, 1928 b). 

Bei Zusatz von NaCl ist dagegen die Abdichtung nicht so stark wie bei 

dem Li-Zusatz. Die Ionen und Molekyle aus der Aussenlosung dringen fruher 

- in die Zelle hinein. Dabei entfalten sie stark flockende Wirkungen. 


} 
i 


u, dass auch die Elektrolyte aus dem Inneren der Zelle heraus- 


n konnen. Es findet folglich eine starke Storung der normalen Verhalt- 
nisse statt, und so erfolgt die Zytolyse, die wir als eine Flockung der Mizelle 
unter betrachtlicher Dehydratation aufzufassen haben. Es kann dabei sekun- 

ig gewisser Bestandteile des Plasmas eintreten. 
in den Losungen I und II wurden auch nach etwa 24 
in den betreffenden Losungen beobachtet. Es treten immer noch 
bedeutende Unterschiede hervor, deren Studium von Interesse ist. In I 
finden wir, dass die Lipoidschicht der Zelloberflache vollstandig verschwunden 
ist (vgl. RunnstrROM, 1928 a). In II dagegen findet man in den meisten 
en immer noch eine im Dunkelfeld gelblich leuchtende Oberflachenschicht. 
ig. 2a und b geben einen anderen Unterschied zwischen den beiden FEikate- 
gorien wieder. In Fig. 2 a ist das NaCl-Ei abgebildet. Das Stroma des Zyto- 
plasmas ist geschrumpft. Dessen Umriss ist mit a bezeichnet. Nach aussen 
von diesem Umrisse findet man einen anderen, b, der der ausseren Begrenzung 


1 


Schicht entspricht. Schliesslich hat man bei c den Umriss der 

‘trachtet man im Dunkelfeld den Teil, der innerhalb der Mem- 

des Umrisses a liegt, findet man hier ein graues 

‘n ausgetretenen Lipoiden entspricht. Betrachtet 

2 b schematisch wiedergegebene Ei, so findet man, 

1rumpfung des Stromas nicht stattgefunden hat. Der Durch- 

‘ies ist grosser als in Losung I. Ein Mittel aus 26 Messungen 

-cibt fiir Losung II die Zahl so + fiir Losung I dagegen nur die Zahl 
73. Die Differenz ist folglich + 

ist die Membran etwas mehr ausgespannt in der Losung I. Wir 


Durchmesser 77,6 + 0,6, in II dagegen 75,2 + 0,79. Differenz 
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1. Die Zahlen bedeuten Millimeter. Sie wurden durch Messung der mit 


2,4 
dem Zeichenapparate entworfenen Bilder der Eier gewonnen. Bei den [iern 
in II ist der Membranraum im Dunkelfeld so gut wie optisch leer. Ab und 
zu findet man Lipoidblaschen in dem Membranraum. Diese Blaschen sind 
trub und nicht selten kérnig. Die letztgeschilderten Beobachtungen bestatigen, 
dass die FEioberflache in der Losung I schneller zerstort wird als in der 
Losung II. In I gehen sowohl die oberflachliche Lipoidschicht als auch die 
Eilipoide uberhaupt in Auflosung uber und fullen den Membranraum aus. In 
II tritt dies nicht ein, und wenn Lipoidblaschen gebildet werden, zeigen sie 


Entmischungserscheinungen. 


Mig. 2a. Paracentrotus lividus. Ein Ei Fig. 2b. Ein Ei in dem hyperto 
in dem hypertonischen NaCl-Seewas- nischen LiCl-Seewassergemisch et- 
sergemisch etwa 24 Stunden nach wa 24 Stunden nach dem Uber- 


dem Uberbringen in die Losung. bringen in die Losung. m Membran. 
a Zelloberflache, 6 Oberflache der 
hyalinen Schicht. Etwa 4So x. 


Wir haben 1925 beschrieben, wie der Zusatz von LiCl zu dem K-freien 
Seewasser schon im Hellfeld sichtbare Veranderungen des Zytoplasmas her 
vorruft, die aber noch reversibel sind. Das Zytoplasma wird starker licht- 
brechend, aber zu gleicher Zeit tritt eine Art von Vakuolisierung des Zyto 
plasmas ein. Dieses macht den Eindruck, netz- oder balkenformig aufgebaut 
zu sein. Es tritt offenbar eine Wasserverschiebung in dem Inneren des Eies 
ein. Es ist schwer, sich diese Wirkungen vorzustellen, wenn man nicht an 
nimmt, dass das Li bei den in letztgenannten Versuchen verwendeten Kon- 
zentrationen (10—15 ccm LiCl zu etwa 112 ccm kunstlichen Seewassers) in 
die Zelle hineindringt. Es geht aus dem Vorangehenden hervor, dass das Li 
nicht so stark abdichtende Wirkung auf die Zelloberflache austbt wie Ca und 
Mg. Dagegen hat es in dieser Beziehung starkere Wirkungen als Na und K. 
Es scheint also, dass Li sich in seinen Wirkungen den beiden zweiwertigen 


Ionen Ca und Mg nahert, ohne die Wirkung dieser Ionen zu erreichen. 


II 
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Il, WEITERE STUDIEN UBER DIE WIRKUNG DES LITHIUMS 
AUF DIE PLASMAKOLLOIDE. 


es vorangehenden Abschnittes ist Li in seiner 
folgende Kationreihe 


eingefulgt worden: 
kehrt 1 


ei einer grossen Anzahl von 
dies nach SrEK die Fallungsreihe, 
‘rschiedene Zellsorten, vor 


1928 a und b). 


Ks ist 


allem Proto 


Die abdichtende Wirkune 
‘lekt 


trolyte nimmt in der von links nach rechts 
ide Wirkung, wenn sie durch Injektion oder 
derselben in Kontakt 


t kommt. 
Stellung des Magnesit 
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ap, 


lurch Dissektion 

Problematisch ist 

nach SPEK (I: Jonen 

( mit unsere “Tranrung uperein. 

agnesium imme! oben angegebene 


Bei den Parthenogenese-Versuchen fan 


lem Seewasser ausser 
if die Lipoidbla Es ist wohl so, 
ils auf die 


Hydratation der 


laltnisse noch scnwe 
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zoen, tand (vel. $ 
der betreffenden 
len wir aber (1928 a), dass Mag1 
ordentlich quellungsbefordernd at 
1 1: 4 ] 
dass die Jonen teils auf die elekti 
Plasmakolloide einwirken. Im einzelnen sind aber die \ 
zu durchschauen. Mierbei tehlen schon die nach modernen Gesichtspunkten 
durchgefuhrten in-vitro-Versuche. Die Reihe Li Na K hat man_ bet 
| Wess 1 Sa Losu UuMmMgene Ne 1¢ | iweiss alkal scnel 
| ] | 1 1 11 1° 4 
Losung gefunden. Bei neutraler Keaktion sollen die sogenannten Ubergangs 
einen Zu Dé acnten sein (VI. Hopi R, 19024, 5GO). | S 1St wohl apnel kla 
lass die Versuche nicht nur auf die Reaktion des Mediums, sondern auch 
aut den isoelektrischen Punkt der betreffenden Kolloide Rucksicht nehmen 
mussen (ve r HOseR und SCHURMEYER, 1926). Die Fallungsrethe, di 
man im allgemeinen be: dem Protoplasma findet, stimmt nach obigem mit 
derjenigen fur Saureeiweiss uberein. Wie kompliziert die Sache liegt geht auch 
daraus hervor, dass die Konzentration eine Rolle fur die Reihenfolge spielt 
H as 2s Hie1 wus erKiart \ die von SPE! 
(1918, vel. auch 1928 b) gefundene Tatsache, dass ein und derselbe Ion einmal 
fallende, ein anderes Mal quellende Wirkungen entfalten kann. Dies soll gerad 
fur Li gelten. ,,.Es ruft eine betrachtlich starkere Quellung von festen Blocke 
von Gelatine hery ils Kalium, aber in Fallungsvermogen, welches es _ bi 
Zusatz 1 (selatinesole1 enttaltet, st ht es viscnen Na 111 d K, 1928 
S. 945). Die Gultigkeit dieser Feststellung muss 11 olgendet ir unsere 
enande cu werden. 
iis liegt unzv elha a dem Gesagten die Moeglichkeit vor, dass 
Lithium in schwacheren Konzentrationen anders wirkt als in starkeren. Es sind 
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naturlich vor allem die schwacheren Konzentrationen, die fiir uns die wich- 
tigsten sind. Hergst setzt in seinen Versuchen z. B. 2,5 ccm einer 3,7 % LiCl- 
Losung 97,5 ccm Seewasser zu. In unseren Versuchen haben wir die etwas 
hypertonische 3,7 %-Losung durch eine isotonische 2,7 % -Losung ersetzt. Z. B. 
wurden 5 ccm von dieser 95, 100 und 108 ccm Seewasser zugesetzt. Diese 
Losungen hatten dieselben Wirkungen wie die von HERgst angegebenen, und 
wir sprechen im folgenden von Li-Versuch oder Li-Konzentration nach 
HERBST, wenn es sich um Versuche mit Li-Konzentrationen handelt, die die 
zuerst von Hersst beschriebenen morphologischen Wirkungen hervorrufen. 
Xs sei sofort hervorgehoben, dass unsere Ergebnisse nicht dafur sprechen, 
dass Li prinzipiell anders in schwacheren als in starkeren Losungen wirkt. 
Wenn man die Seeigeleier in einem fruhen Furchungsstadium in ein LiCl 
Seewassergemisch nach Hergsst bringt, geht die Entwicklung weiter. Nur wird 
dieselbe etwas verzogert. Schon diese Verzogerung ist von Bedeutung ftir das 
Verstandnis der Li-Wirkung. Eine wenn auch geringe Verdichtung der 
1 


Plasmakolloide muss eine Verzogerung mit sich bringen konnen. Eine gering 


ig des K-Gehaltes beschleunigt dagegen eher die Entwicklung, 


fugige Erhohut 
Kalium wirkt quellungsbefordernd. Eine weitere Erhohung des Li-Gehaltes 
des Seewassers steigert die VerzOgerung, trotzdem dass es sich um den Zu 
satz einer isotonischen Losung handelt. Erreichen wir solche Proportionen 
wie z. B. 30 ccm Seewasser 20 ccm isot. LiCl-Losung, geht die Entwicklung 
nicht uber ziemlich frtthe Entwicklungsstadien hinaus. Es ist dabei bemerkens 
wert, dass die Veranderungen, wie schon oben erwahnt, sehr stark an die 
jenigen erinnern, die in K-freiem Seewasser beobachtet werden. Es ist eine 
Verlangerung der Spindel, ein Aufsteigen der Spharen usw. beobachtet wor 


den. Nun wissen wir indessen, dass der K-Mangel verdichtend auf die Proto- 


plasmakolloide wirkt (RUNNsTROM, 1925 a). Die Wirkung ist wohl eine grad- 


weise geschehende Dehydratation der Mizelle; infolgedessen rucken dieselben 
aneinander, wobei die intermicellare Flussigkeit ausgepresst wird. Die Folge 
davon ist eine anhomogenere Struktur des Zytoplasmas. Eine ahnliche 
Wirkung muss Li ausuben. In einem Gemisch von 30 ccm Seewasser 
20 ccm NaCl findet eine Entwicklung zu Larven mit sehr dtinnen Skelett 
stabchen statt (vgl. RUNNsTROM, 1925 a, S. 143). Wir finden folglich wie 
derum einen sehr grossen Unterschied bei Zusatz von NaCl und LiCl. 
In 95 oder 100 ccm Seewasser 5 ccm isot. LiCl ubergefuhrte Kier von 
Paracentrotus wurden im Dunkelfeld untersucht. Ein Teil dieser Unter 
suchung ist 1928 c geschildert worden. Es ist dort vor allem die Frage von 
der im Dunkelfeld beobachteten Farbe der Oberflachenschicht der Fier be- 
handelt. Es findet in dem Li-Seewasser, wie a. a. O. geschildeit, bei Para 
ntrotus-Eiern eine Ausbreitung animalwarts von dem normal vorhandenen, 
im Dunkelfeld gelb leuchtenden Giirtel statt. Diese Ausbreitung ist in dem 


Blastulastadium sehr deutlich (vgl. a. a. O., Fig. 6). Die animalwarts gerich 
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‘te Ausbreitung setzt indessen schon im Furchungsstadium ein (vgl. a. a. O., 
508). Wir brauchen hier nicht auf diese Verhaltnisse einzugehen. Es sei 
festgestellt, dass die Ausbreitung der gelben Farbe animalwarts eine 
der Lipoidschicht bedeutet (vgl. hieruber RUNNsTROM, 1928 a 
Die Verdickung anderseits ist der Ausdruck einer herabgesetzten 
itat der Lipoide. Wie 1928 a ausgefuhrt, haben wir es hier mit einem 
lichen Gleichgewichtszustand zu tun. Eine Herabsetzung der kolloidalen 
Loslichkeit der Lipoide fuhrt zu einer Ver- 
dickung der oberflachlichen Lipoidschicht. Es ist 
somit schon die Ausbreitung der gelben Zone 
das Anzeichen einer verdichtenden Wirkung des 
4. Es wurde schon (1928 c) darauf hingewiesen, 
dass das Gelberwerden der Oberflachenschicht 
im Dunkelfeld oft der Vorlaufer einer starkeren 
Lipoidentmischung werden kann (vgl. a. a. O., 
S. 566, Fussnote). Eine neue Beobachtung sei 
hier erwahnt. Dieselbe bezieht sich auf Li-Lar- 
ven, bei denen das Zuruckdrangen des [kto- 
derms sehr stark war (vgl. Fig. 3). Die Keime 
wurden 30 Stunden in 95 ccm Seewasser 
5 ccm isot. LiCl gehalten. Der gelbleuchtende 
Mitteldarms ist auf der Figur 
- gezeichneten Umriss bezeich- 
dass die gelbe Zone sich hier 
nicht bis zu dem Schaltstuck (Enddarm) er- 
streckt. Der diesem benachbarte Teil ist bedeu- 
weisser. Wir finden somit keine absolute 
rrelation zwischen velber Farbe der Ober- 
iche und Differenzierung zu Mitteldarm (der 
histologische Unterschied zwischen Mitteidarm 


und Enddarm ist ja sehr ausgepragt und 


am lebenden Material sowohl im Hell- als auch 


im Dunkelfeld ohne weiteres festzustellen). 

muss sich indessen erinnern, dass die gelbe 
Farbe der Oberflachenschicht ein Symptom 
derselben Verhaltnisse ist, die zu der Ausbildung 


eines Mitteldarmes fuhren. Analoge 
nisse haben wir in der Tat bei den Befruchtungs 
studien gefunden (vgl. 1928 a, S. 400). Eine Farbenveranderung war nicht 
eingetreten; auf indirekte Weise konnte hier indessen entschieden werden, 
dass eine gewisse Veranderung der Lipoidschicht schon eingetreten war. 


Von einem Gesichtspunkte ist unsere letzterwahnte Beobachtung an Li 
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Larven von Interesse. Dieselbe zeigt uns in anschaulicher 
Form ein sogenanntes Gefialle. Die protoplasmatischen Ver- 
haltnisse, die zu der Mitteldarmbildung disponieren, sind hier animalwirts 
weniger ausgepragt. 

Es ist eine andere Veranderung des Protoplasmas der Li-Keime, die im 
Dunkelfeld deutlich beobachtet werden kann. Bei einem Keim von Para 
centrotus im Sechzehnzellenstadium erscheinen die Mesomeren und auch die 
Mikromeren blaulich durchsichtig (vgl. 1928 c, Abb. 3 a). Wenn man da 
gegen Keime in diesem Stadium beobachtet, die kurz nach der Befruchtung 
in das Li-Seewasser tibergefiihrt worden sind, erscheint das Zytoplasma der 
genannten Bezirke grauer. Dies bedeutet, dass die Struktur anhomogener 
geworden ist. Die Makromeren sind manchmal auch normal optisch etwas 
anhomogener als die Meso- und Mikromeren. Das Grauerwerden des Zyto 
plasmas in dem Li-Seewasser spricht entschieden fur eine strukturvergr6- 
bernde Wirkung des Li auf das Protoplasma. Mit Strukturvergroberung wird 
hier, wie schon angedeutet, gemeint, dass die Struktur anhomogener wird. 
Wenn unsere Betrachtungsweise 1928 b angenommen wird, bedeutet dies, dass 
die zuerst gleichmassig verteilten Mizelle zu Aggregaten zusammentreten 
(vgl. a. a. O., Fig. 11). Durch Bildung von Aggregaten immer hoherer Ord 
nung koénnen die ultramikroskopischen Diskontinuitaten sich ins mikrosko 
pische Gebiet fortsetzen (vgl. a. a. O., S. 257). Wenn die Grosse der Aggre 
gate sich den mikroskopischen Dimensionen zu nahern anfangen, wird es 
moglich, die Strukturvergroberung mittels der Dunkelfeldmethode zu ent 
decken. Zu diesen Versuchen wurde gewohnlich der Wechselkondensor von 
SIEDENTOPF benutzt. Als Lichtquelle diente eine hundertkerzige Lampe mit 
Blaukugel. Im Hellfeld tritt die Strukturvergroberung als eine Trubung in 
Erscheinung. Die Dunkelfeldbeleuchtung macht es indessen moglich, die Tru 
bung in einem viel friiheren Stadium zu entdecken. Erst bei grosseren Dimen 


sionen der Aggregate tritt die Hellfeldtriibung deutlich in Erscheinung. Es 


geht aus diesen Uberlegungen hervor, dass die Dunkelfeldbeobachtung auch 


unter nicht idealen Verhialtnissen beztiglich Dicke des Objekts, Starke der 
Lichtquelle, Apertur des Kondensors vorziigliche Dienste leisten und eben 
von ultramikroskopischen Verinderungen des Protoplasmas Aufschluss geben 
kann. Nur muss man die Dunkelfeldbeobachtung als 
eine experimentelle Methode behandelIn. Die grossere oder 
geringere Widerstandsfahigkeit des Zytoplasmas gegen aggregierende Mittel 
ist auf den Zustand und die Eigenschaften der Mizelle zuruckzufuhren. Das 
Experiment kann uns uber diese Auskunft geben. 

In diesem Zusammenhang mag auch der haufig benutzte Ausdruck ,,Ver 
dichtung‘‘ kurz erortert werden. Strukturvergroberung und -verdichtung sind 
Ausdriicke desselben Geschehens. Nur spricht man von Verdichtung, wenn 


der Vorgang sich in einem viskéseren Medium abspielt. Die Aggregation der 
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zu einer Flockenbildun 
derrucken Mizelle, 
1 Dehydratation der Mizelle eine 
lehrrerches Beispiel dieses Unte 
wenn es verschiedene 
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Diese allsemeine Erorterung hatte den Zweck, die Bedeutung der 1m 
Dunkelfeld beobachteten Veranderung des Protoplasmas in dem Li-Seewasser 
klarzulegen. In einem spateren Stadium M@@MB#hung erscheinen die Li 
Keime wieder etwas du m findet aber einen auffallen 
len Unterschied im D mee ic MEM mit den 
Li-Larven z. B. funfu ich der Befruchtung vergleicht. 
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teil des Urdarmes leuchtet dic 
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lockerung tritt oft in dem Célomteil ein. Der Teil der Larve, in dem man 
auf der Abbildung die stark leuchtende Oberflache findet, entspricht dem 
Mitteldarmgebiet. Dieses wurde besonders eingehend im Dunkelfeld und im 
Hellfeld untersucht, um die Kolloidstruktur zu ermitteln. Im Dunkelfeid 
leuchten die Zellen bedeutend grauer als die entsprechenden Zellen der Kon- 
trolle. Bei starkerer Vergrosserung hat man den Eindruck, dass dieses Leuch- 
h grossen Aggregaten im Zellplasma ausgeht. 


n 


ten vor allem von mikroskopisc 
Zwischen diesen ist das Zellplasma dunkler. Solche Larven wurden in 
0,2—0,3 % Osmiumsaure fixiert und mit ahnlich fixierten Kontrollarven ver 
glichen. Auch hier fallt es sofort auf, dass die Struktur der Zellen der Li 
Larven ungemein viel anhomogener als diejenige der Kontrollarven ist. Die 
Flocken im Innern der Mitteldarmzellen wurden mittels des Schraubenmikro 
meters von Zeiss gemessen. Wir fanden bei der Kontrolle Werte, die gerade 
auf der Grenze des Auflosungsvermogens des Mikroskopes liegen, etwa 
200 uu, wahrend dagegen bei den Li-Larven der Durchmesser der Flocken 
von 200 wu bis I uw variierte. Fig. 5 a und b geben etwas schematisiert die Ver 
haltnisse wieder. Interessant ist es, dass auch der Bau des Kernes bei den 
Li-Larven modifiziert ist. Bei diesen dominiert bei weitem der sternformige 
Typus (vgl. Fig. 5 c). Diese Kerne sind kleiner und dichter als die blaschen 
formigen Kerne (Fig. 5 b). 

In dem Stadium der Fig. 4 ist das sogenannte Schaltstuck, der Knddarm, 


noch nicht ausgebiidet. Dieser Teil zeigt einen ausgepragten Unterschied seines 


Protoplasmabaues im Verhaltnis zu dem Mitteldarme. Die Farbe der Ober 


flachenschicht wurde 1928 c geschildert. Man findet hier eine schwache 
weisse oder blauweisse Farbe; das Innere ist optisch leerer als im |< 
Mitteldarmzellen. Beziiglich des Ektoderms ist es auch schwieriger 
zuglich des Entoderms, Verschiedenheiten zwischen Kontrolle u1 

zu entdecken, wobei daran zu ert ‘n ist, dass bei den Li 
deranimalste Teil fehlt. 

Ein Unterschied kommt nicht nur in dem Aussehen der Zellen zum Aus 
druck, wenn man Li-Keime mit normalen Keimen vergleicht. Auch das 
Blastocol ist entschieden grauer bei den erstgenannten. Die hier ab 
gelagerte gallertige Substanz wird unter dem Einfluss des Li verandert. Die 
Struktur wird vergrobert. 

Es ist offenbar, dass unsere Ergebnisse daft sprechen, dass auch 
in den verwendeten verhiltnismissig niedrigen Konzentrationen die ,,fa! 
lende’’ Wirkung des Lithiums zum Ausdruck kommt. Eine andere Frage 


sich jetzt ein: 


stellt 
25 A. Z. 1928 y 


JOHN RUNNSTROM 


IV. DRINGT LITHIUM IN DIE ZELLEN HINEIN ODER WIRKT 
ES NUR AUF DIE ZELLOBERFLACHE? 


Die oben ausfuhrlich beschriebenen \Wirkungen, die in dem Inneren der 
Zelle sich abspielen, legen schon eine bejahende Antwort dieser Frage nahe. 
Nach SpeEK (1928 b) kann man ,,die bei Zusatz einer Substanz eintretende 
frubung als einen unter Umstanden sehr empfindlichen Indikator dafiir auf- 

ass die betreffenden Substanzen in das Innere der Zelle hinein- 

‘ungen sind‘‘. Indessen muss man sich erinnern, dass wir es in dem vor 

‘all einem ausserst komplizierten Elektrolvtgemisch, dem See- 
ru tun haben. Es ist genug, dass ein zugesetzter Stoff das Gleich 
zwischen Medium, Seewasser und dem Zellinnern stort, und es 
Storungen des Plasmabaues eintreten. Man steht hier vor sehr schwie 

n Problemen, die noch sehr weit von ihrer Losung sind, wie tberhaupt 
las Permeabilitatsproblem, trotz den zahlreichen einschlagigen Arbeiten, noc! 
riemlich unaufgeklart ist. Man weiss nun, dass der Elektrolytgehalt im Inneren 

igeleies ein anderer ist als im Seewasser (vgl. hieruber RUNNsTROM, 

5, und vor allem BIALASCEWICZ, 1026, 1927, 1928). Der letztgenannte Ver- 
fasser hat den Elektrolytgehalt verschiedener Eier zum Gegenstand _tief- 
ehender Untersuchungen gemacht. Wir beschranken uns in unseren Betrach 


tungen auf das Seeigel Im ausseren Medium, dem Seewasser, ist Na der 


el 
itativ dominierende Ion, im Inneren dagegen K. Man kann nun nicht 


annehmen, dass die Zelloberflache fir die Ionen vollstandig impermeabel ist. 
diffundiert K aus der Zelle heraus: bei der Entwicklung muss 

‘Ile hineindiffundieren. Wie kann aber dabei der Unterschied 

zwischen dem Inneren der Zelle und dem ausseren Medium aufrechterhalten 
‘den? Es sind zwei Moglichkeiten vorhanden: entweder liegen solche rein 
alische Verhaltnisse vor, die das scheinbare Uneleichgewicht hervor- 

fen, oder es liegt eine aktive Mitbeteiligung der Zelle vor. Das heisst 
die Zelle fihrt unter Energieverbrauch eine Arbeit aus, die Ungleichgewichte 
beziiglich der Elektrolytverteilung aufrechterhalten. Unter verhaltnismassig 
einfachen Umstanden entstehen die sogenannten DoNnNAN-Gleichgewichte 
(DONNAN, I9II, hier vor allem nach LoEr, 10922, zitiert). Trennt man eine 
Kolloidlo6sung durch eine Membran von einer Losung irgendeines einfachen 
Elektrolyten, z. B. NaCl, so wird man finden, dass sich NaCl nicht gleich- 
beiden Seiten der Membran verteilt, auch wenn dieselbe ohne 

den betreffenden Elektrolyten durchlasst. Es wird an der Seite, 

*h die Membran nicht diffusible Kolloid vorhanden ist, ein Defizit 

an NaCl vorhanden sein. Die quantitative Seite des Gleichgewichtes wird vor 


Beziehung zwischen der Konzentration des Kolloidelektro- 


lyten und derjenigen des diffusiblen Elektrolyten bestimmt. Bedingung fur 
its) 
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die Entstehung des DonNAN-Gleichgewichtes ist somit, dass wir zwei Elektro- 
lyte haben, von denen der eine durch cine Membran diffundieren kann, der 
andere nicht. Solche Verhaltnisse spielen ja eine grosse Rolle bei den Zellen, 
und die Donnan-Gleichgewichte sind schon von WARBURG und VAN SLYKE 
(zitiert nach LILJESTRAND, 1928) zur Erklarung der Unterschiede zwischen 
den Elektrolytkonzentrationen des Zellinneren und des Mediums bei roten 
Blutkorperchen verwendet worden. Es ist klar, dass Donnan-Gleichgewichte 
eine Rolle fur die Verteilung der Elektrolyte zwischen Zelle und Seewasser 
spielen mussen. Die Frage ist nur, ob wir hier eine hinreichende Erklarung 
der anscheinenden Ungleichgewichte haben. 

Wir haben versucht, durch Berechnungen nach der Formel ftir die 
DoNNAN-Gleichgewichte zu ermitteln, ob man mit Hilfe dieser den Unter- 
schied im Kaliumgehalte des Zellinneren und des Seewassers erklaren k6nnte. 

Wenn die DoNNAN-Gleichgewichte eine starke Verschiebung der Kon- 
zentration eines diffusiblen Elektrolvten verursachen sollen, so muss die Be 
dingung erfullt sein, dass die Konzentration des nicht diffusiblen ions im 
Verhaltnis zu derjenigen des diffusiblen gross sein muss. Nach den Angaben 
von BIrALASCEWICz (1928) enthalt das Seeigelei intermicellar 9,145 mg Kalium 
auf I ccm. BIrALAsScEwicz berechnet das Volum der intermicellaren Flussig 
keit zu 0,793 auf rt ccm. Mit Hilfe der von ihm ausgearbeiteten Ultrafiltra 
tionsmethode bestimmt er, dass nur 5 % des Kaliums an die Mizelle gebunden 
sind. Das ubrige ist in diftusibler Form vorhanden. Eine Umrechnung ergibt, 
dass die intermizellare Flussigkeit in bezug auf Kalium 0,127 n ist. In dem 
Aussenmedium ist der K-Gehalt 0,1 n. Nach unseren Plasmolyseversuchen 
dringt K leichter in das Seeigelei hinein als Na. Diese Beobachtung steht auch 
mit dem, was an anderen Objekten gefunden ist, in Einklang (vgl. SPEK, 


1928 b). Es konnte somit erlaubt sein, die Zelloberflache als praktisch im 
permeabel fur Na anzunehmen. Wenigstens ist das der Fall, wenn die auch 
schwer permeierenden Ionen Ca und Mg in dem Gemisch vorhanden sind. 
Wir konnen somit Na als nicht diffusiblen Ion betrachten und nach DONNAN 
berechnen, wieviel K auf diese Weise in die Zelle hineingedritickt werden 
kann. Wir rechnen dabei mit Cl als diffusiblem Anion, was nach den 
Angaben BraLascewicz’ (1027, S. 364) zulassig sein durfte. Die Ionenver- 
teilung sei auf folgende Weise schematisch aufgezeichnet: 
Seewasser 
K 
O,52,n Na 
nicht diffusibel 
= 0,01 n Cl 


0,595 n Cl 


Es gilt dann bei Gleichgewicht: was einen 


0,073 n gibt. Unter den genannten Voraussetzungen konnen folglich hochst 
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Konzentrationsunterschiede zwischen Zelle und Aussenmedium 


deutende 
entstehen. Wenn wir ausserdem die indiffusiblen zweiwertigen Kationen Mg 


1d Ca in Rechnung tragen, wi --\Vert noch etwas steigen, etwa auf 


1 


Die Cl-Konzentration muss dagegen nach dem DoNnNAN-Gleichgewicht 
~ ~ 


gegebenen Bedingungen in der Zelle kleiner als im Aussenmedium 
) der Zellen, 


\ en. Es kommt noch die Wirkung der Kolloidanionen (R 
die ebenfalls zur Erhohung der K-Konzentration im Inneren beitragen muss, 


rage. Wir zeichnen folgendes Schema: 


re BS 
meewassel! 


IN 


wobei d. h. 


wie oben die Gleichung a yy 
' d.h. Clin der Zelle, < x sein mussen. Die Verschie- 

ich in derselben Richtung wie in dem vorhergehenden Schema, in 
nicht diffusible Ion betrachtet wurde. Wir mtssen indessen da 
dass die Bedeutung der Kolloidanionen im Verhaltnis zu den 
anorganischen Jonen in ihrer Wirkung ganz zurucktritt. 
1 der nicht-diffusiblen Anionen 


iblen Its 
rde schon oben betont, dass die Konzentratior 


ration uber die der diffusiblen dominieren muss, 


vere Konzentrationsunterschiede < den beiden Seiten 
hen sollen. Dieses Ubereg Konzentration wird fur 
lie Bezug 


Inneren wohl nicht zutreffen. Somit wird « 


letztgenannten unsere ‘rhohen. 
Berechnungen haben wir uns oben an die Analysen FoRCcHHAM 
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ine etwas rierpunktserniedrigung 


Rech 


 meewassel 


DONNA 


ASCEWICZ (1927) macnt die 


anischen Anionen im Pl: 


ganischen Kationen. SCEWICZ schliesst hieraus, 
etrachtliche OQuantitat von organischen Anionen vor 


Verbindungen mit den anorganischen Kationen 


icht-kolloidale Anionen und es 
ine Rolle fur den DONNAN 
*h die Daten fur die Paracentrotus-Eier, um eine 


1 


~heint 11 11 le ahrecheiniicl 
nt uns indessen moglich, ja wWanrscneiniichn, 


-h Bezugnahme auf diese noch zu erforschenden Bestandteile 


wird. « DoNNAN-Effekt die K-Verteilung zwt- 


20 


Zelle 
r | \ 
R 
C] 4 C] 
Es gilt hi . 
IK in der Zelle 
bung gilt folg] 
lem Na als de 19 
von ausgehen, 
nic 
n ihrer molaren Konze 
ven! iusgiebi 
Membran ents 
die Kolloidani 
ahi auf di 
Bei den 
e714 
Station oj] 
23) als nach den Angaben FORCHHAMMERS zu erwarten ist. Hil 
net man mit den etwas hoheren i. an Na, K, 
Me und Ca, so ergibt sich aus der in w«-Wert etwa 
009 1. wichtige Angabe, dass die 
Normalitat der der Eier niedriger ist 
dass im Plasma eine b : 
bilde: Es handelt sich hie 
wird sich cherweis¢ Z 
EK ffekt spielen. Es fehlen noc 
= 


385 


DIE WIRKUNG DES LITHIUMS AUF DEN SEEIGELKEIM — 


schen iizelle und Medium restlos erklart. Aus unseren Uberlegungen und 


Berechnungen geht indessen schon hervor, dass der Donnan-Effekt eine 


uberaus wichtige Rolle spielt. 


Wenn der Donnan-Effekt nicht geniigt, um die Konzentrationsunter- 
schiede zu erklaren, ware nach obigem an eine aktive Tatigkeit, eine Re 
sorption und Exkretion, zu denken, Vorgiange, die unter Energieaufwand von 
seiten der Zelle vor sich gehen. Dies ist die ,,physiologische Permeabilitat* 
(vgl. 1924). 

Ks kann gesagt werden, dass, wenn ein solcher Mechanismus vorhanden 
ist, derselbe nicht unfehlbar wirkt. Wenn man z. B. die K-Konzentration 
des Seewassers auf die Halfte herabsetzt, kommt dies in einem schlechteren 
Entwicklungsresuitat zum Ausdruck. Der K-Gehalt im Inneren wird herab- 
gesetzt. 

Wenn man dem Seewasser Li zusetzt, kann es entweder so wirken, dass 
es in die Zelle eindringt oder dass es irgendwie in den Mechanismus eingreift, 
der fur die normale Elektrolytverteilung zwischen Zelle und Medium mass 
gebend ist. Eine Ausdiffusion von K aus der Zelle kann z. B. strukturvei 
erobernd wirken, wie aus den Versuchen mit K-freiem Seewasser hervorgeht. 
Zu einer fortgesetzten Diskussion dieser Fragen werden wir erst nach de: 


Schilderung einiger weiterer Tatsachen zuruckkommen konnen. 


UBER DIE WIRKUNG VON KALIUMZUSATZEN ZU DEI 
LITHIUM-SEEWASSER. 


Zu diesen Versuchen wurden folgende isotonische Mischungen 
wendet : 
Seewasser LiCl 
ccm ccm 


10d 
100 
104 
102 


100 


Die Eier wurden in diese Mischungen sobald wie moglich nach der Be 
fruchtung iibergeftthrt. Ein typischer Versuch sei hier geschildert. 

Nach 20 Stunden findet man in a die typische Li-Entwicklung. Die Larven 
haben sich birnf6rmig gestreckt. Von einer Absonderung verschiedener Teile 
ist indessen noch nicht die Rede. Die Bewegungen sind sehr langsam; viele 
Larven liegen am Boden des Gefisses, andere stehen unbeweglich in det 
Wasseroberfliche. Dies steht wahrscheinlich in Zusammenhang damit, dass 
der Wimperschopf bei diesen Larven fehlt. Larven mit Wimperschopf stossen 
rickwarts oder verindern die Schwimmrichtung, wenn sie an die Oberflache 


anstossen. In den Kulturen mit Kaliumzusatz (b—c) findet man eine grossere 
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Beweglichkeit und eine mehr oder weniger fortgeschrittene Einstulpung des 
Urdarmes. 

In einem Versuche finden wir nach 40 Stunden in a typische in die Lange 
vestreckte Li-Larven, die fast unbeweglich am Boden des Gefasses liegen, 
in b einige Larven mit typischer Li-Entwicklung, bei einigen anderen Larven 
findet man Exogastrulation ohne Vergrosserung des Entoderms, bei den 
meisten Larven ist der Urdarm eingestulpt. c, hier fehlen tberhaupt die reinen 
Li-Larven. Einige Exogastrule, die ubrigen mit eingestulptem Urdarm. 

samtliche Larven haben Pluteusform; ¢, hier ist in einem spaten Gastrula- 
stadium Zytolyse eingetreten. 

\us einem anderen Versuch fuhren wir die folgenden Angaben an: 
a typische Li-Entwicklung, b 30 % typische Li-Entwicklung, c I % typische 
Li-Entwicklung, d 100 % Plutei ohne Skelett, e dasselbe. Die Abwesenheit des 
Skeletts findet man auch in Mischungen 100 ccm Seewasser + 6 bzw. 8 cem 
KCl ohne Li-Zusatz. 

Kin Teil der Larven des erst angeftihrten Versuches wurde schon 22 
Stunden nach der Befruchtung in normales Seewasser ubergefuhrt. Diese Kul- 
turen werden als a, b usw. bezeichnet. 42 Stunden nach der Befruchtung 
findet man folgende Verhiltnisse. typische Li-Entwicklung, etwa 5 % 
Exogastrule, die ubrigen haben Pluteusform, c._ nur Larven mit Pluteusform, 
a wie vorangehende Kultur, die Entwicklung ist aber weiter fortgeschritten, 


Pluteusform, Larven etwas kleiner als in der vorhergenden Kultur. 


Wir finden somit, dass der Kaliumzusatz der Wirkung des Li ent- 


segenwirkt. Dasselbe geht auch aus Dunkelfeldbeobachtungen hervor. Ver- 
gleicht man eine K-Li-Larve mit einer Li-Larve, so findet man bei der erst 
genannten ein normaleres Dunkelfeldbild. Dies tritt auch in dem Aussehen 
des Blastocdls hervor, das bei der erstgenannten Larve weniger grau als bei 
der letztzenannten ist. 

Naturlicherweise findet man hier Variationen je nach dem Ei-Material. 
Solche Variationen treten auch bei der reinen Li-Wirkung hervor. In €inem 
Ei-Material kann das Ektoderm unter dem Einfluss des Li (100 ccm See- 
wasser + 5 ccm LiCl) zu einer winzigen Blase reduziert werden (vgl. Fig. 3), 
in einem anderen ist das Ektoderm bei gleicher Li-Konzentration starker 
entwickelt. Zwar gelingt es, wenn man die Konzentration des Li auf 100 ccm 
Seewasser 3 oder 2 ccm LiCl herabsetzt, das Ektoderm zu vergrossern. 
Dagegen gelingt es nicht, durch weitere Steigerung uber die Konzentration 
100 ccm Seewasser +- 5 ccm LiCl hinaus das Ektoderm weiter zu verkleinern 
bis zur Erreichung von Holoentoblastule. Wenigstens ist das bisher in um- 
fassenden Versuchen nicht gelungen. Statt dessen tritt bei Erhohung des 
Li-Gehaltes ein Zerfall ein. Bei einem anderen Fimaterial kann dagegen das 
Ektoderm schon in 100 ccm Seewasser + § ccm LiCl knopfformig sein. 


In einem Versuche mit den Eiern von Sphe@rechinus granularis stellte es 
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sich heraus, dass die Mischung 105 ccm Seewasser + 5 ccm LiCl zu stark war. 
In dieser Losung traten Zytolyse und Zerfall ein, so dass die weitere Ent- 
wicklung der Li-Keime ausblieb. In einem mit denselben Eiern angesetzten 
Versuche in 100 ccm Seewasser + 5 ccm LiCl + 5 ccm KCl trat dagegen 
eine schéne Li-Entwicklung mit Exogastrulation ein. Auch in diesem 
wirkt der K-Zusatz etwa wie eine Herabsetzung der Li-Konzentration. 
Resultat ist hier aber die typische Li-Entwicklung. 

In den Seewasser-LiCl-KCl-Gemischen findet man eine Fille 
interessanten Einzelheiten. Es ist eine deutliche Korrelation zwischen 
bildung des animalen Ektodermteiles, der Wimperschopfregion oder 


Akrons und der Zuriickdrangung der Entodermausbreitung vorhanden. 


Fig. 6. Paracentrotus lividus. Ein Fig. 7. Paracentrotus lividus. Ein 

Keim etwa 15 Stunden in 100 ccm Keim 14 Stunden in 100 ccm Seewas- 

Seewasser -+ 5 ccm LiCl. Etwa ser + 5 ccm LiCl + 5 ccm KCI. Von 
480 X. der ventralen Seite. Etwa 480 X. 


Vor allem findet man, dass die Lage der Skelettbildner von dem Aus- 


bildungsgrad des Akrons abhangig ist. Fur die reinen Li-Larven ist es be- 


~ 


kanntlich charakteristisch, dass die Zellen am animalen Pole verhaltnismassig 


niedrig bleiben und Wimpern tragen, die sich von denen der ubrigen Fkto- 
dermzellen nicht unterscheiden (vgl. HERpst, 1893, Fig. 42, und RUNNSTROM, 
1928 c, Fig. 7). 

Die normalen Zellen des Akrons sind dagegen hoher zylinderformig als 
die ubrigen Zellen des Ektoderms und tragen die bekannten langen Wimpern 
(vgl. Hersst, 1892, Fig. 1, Taf. XIX, und RUNNstTROM, 1928 c, Fig. 4 und 5). 

Die Zone der Skelettbildner liegt bei Zusatz von Kalium zu dem Li-See- 
wasser mehr vegetativ im Vergleich mit den Verhaltnissen in Li-Zuchten 
ohne extra Zusatz von Kalium. Die Lage der Skelettbildner wird in dem 
K-Li-Seewasser mehr oder weniger normal. Bisweilen findet man dieselben 


in normaler meridianer Hohe. Sie kénnen aber mehr oder weniger animal- 
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warts verschoben sein im Vergleich mit den normalen Verhaltnissen. Dies 
ist vor allem bei den geringeren K-Zusatzen der Fall. Eine weitere Kompli 
kation ist die, dass die Skelettbildner asymmetrisch liegen konnen. Als Folge 
davon liegt dann der eine Dreistrahler mehr animalwarts als der andere. 
Fig. 6 gibt eine Li-Larve aus einer Kultur 100 ccm Seewasser -+ 5 ccm LiCl 
wieder. Der vegetative Teil des Urdarmes ist eingestulpt worden. Fig. 7 
bezieht sich auf eine Larve aus demselben Material, die sich aber in einem 
100 ccm Seewasser 5 ecm LiCl 5 ccm KCl entwickelt hat. 
Skelettbildner ist deutlich asymmetrisch, indem dieselben sich 

- animalwarts erstrecken als auf der rechten. Weiter 

ist die Anzahl der Skelettbildner grosser 

auf der linken als auf der rechten Seite. 

stellt einen anderen Keim dar, 

wo auch eine Asymmetrie der Skelett- 

bildner vorliegt. Schliesslich geben wir 


in Fig. 9 einen Keim wieder, wo die 


\ 


9. Paracentrotus lividus. 


nisch 100 ccm Ein Keim 22 Stunden in 100 


5 ccm KCl ccm Seewasser + 5 cem LiCl 
Seite + 6 ccm KCI. Von der ven 
tralen (oralen) Seit« 


Asymmetrie noch starker ausgebildet ist. Dieser Keim stammt aus einer 
Kultur 100 ccm Seewasser -+ 5 cem LiCl 6 ccm KCl. Es handelt sich um 
ein anderes Material als dasjenige, aus dem der Keim Fig. 8 stammt. 

Eine andere Ejigenttimlichkeit bei diesen Versuchen kann aus Fig. 8 
Die Einstulpung des Urdarmes ist hier asymmetrisch. Der 
linken Seite des Keimes zu. Dies bedeutet, dass mehr 

‘ser Seite eingestilpt wird. Dies Verhalten kann man auch bet 
Betrachtung der analen Seite des Keimes beobachten. Man findet, dass der 
Urmund wahrend der Gastrulation normalerweise bilateralsymmetrisch ist. 
Der ventrale Urmundrand ist scharfer abgesetzt als der dorsale (vgl. die 


schematische Fig. 10 a). In den Keimen aus KCI-LiCl-Seewasser findet man 
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oft eine Form des Urmundrandes, wie sie Fig. 10 b schematisch wiedergibt. 
Der Urmund ist nicht mehr bilateralsymmetrisch, sondern der scharfer ab 
gesetzte Urdarmrand erstreckt sich mehr auf die eine Seite hinitber. Dies 
bedeutet, dass die Einstiilpung hier stiarker ist, und man findet dement- 
sprechend eine starkere Ausbil 
dung des Urdarmes an der betref 
fenden Seite. Ebenso neigt der 
Urdarm mehr oder weniger stark 
gegen die Seite, an der die Ein- 
rollung des Materials starker ist. 
Ahnliche Verhaltnisse wurden a 


schon fruher bei anderen Ver Fig. 1 Schematische Darstellung des Aus 
sehens des Urmundrandes, a bei einem nor 
malen Keim, b bei einem Keim mit asym 
STROM, 1925 b). Es handelt sich metrischer Einstulpung. 


suchen beobachtet (vgl. RuNN- 


dabei um Keime, bei denen der 

vegetative Teil durch die Wirkung der Hypotonie des Seewassers gespaliet 
wird. Es treten unter diesen Verhaltnissen bisweilen Anomalien des Finstul 
pungsvorganges ein. 

Fig. 11 gibt einen Keim von Psammechinus mucrotuberculatus wieder, 
bei dem ein schrager Einstulpungsvorgang vorliegt. Der Urdarm ist nach 
links gerichtet. Der Enddarm verhalt sich bei solchen Keimen normal. Dies 
erinnert an unsere Beobachtungen in den oben erwahnten Versuchen mit 
Hypotoniewirkung, in denen der Enddarm immer normale Bilateralsymmetrie 
aufwies. 

Die starkere Einstulpung des Urdar 
mes ist nicht immer an der linken Seite des 
Keimes zu finden. In einer Anzahl von 
Fallen war die Einstulpung starker an der 
rechten Seite. Wir hoffen zu diesen Fragen 
in einer folgenden Mitteilung ausfuhr 
licher zuruckkommen zu konnen. Es liegt 
hier vielleicht ein Wee offen, in das Pro- 
blem der Asymmetrie des Seeigelkeimes 
tiefer einzudringen. 

Die geschilderte asymmetrische [in- 
stulpung hangt unzweifelhaft mit einer 
asymmetrischen <Ausbreitung des Ento 


derms unter dem Einfluss der durch K 


Fig. «11. Psammechinus micro 

tuberculatus. Ein Keim 18 Stun- nicht vollkommen aufgehobenen Li-Wir 

den nach der Befruchtung aus 

100 ccm Seewasser + 5 ccm LiCl 

§ ccm KCI in normales Fallen schon vor der EKinstulpung diese 

wasser zuruckgebracht. Gezeich- 
net 12 Stunden spater. 


kung zusammen. Wir konnten in mehreren 


\symmetrie beobachten, die zu der Asym 
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Skelettbildner in Korrelation steht. Es scheint uns indessen wahr- 
dass eine Asymmetrie der Skelettbildner vorherrschen kann, ob- 
Asymmetrie beztglich der Entodermisierung vorliegt. Wir haben 

diese Frage am lebenden Material nicht direkt entschieden. 
Larven mit asymmetrischer Lage der Skelettbildner wird auch das 
asymmetrisch ausgebildet. Es ist eine Vorbedingung ftir die weitere 


ung, dass die Keime in normales Seewasser ubergefthrt werden. 


Man sollte erwarten, dass die Fortsatze sich in Korrelation zu dem Ske- 

lett asymmetrisch entwickeln wurden. Bisweilen findet man auch einen Anal- 
atz, der zu weit animalwarts liegt. Vegetativ von diesem kann indessen 

an normalem Ort ein Fortsatz sich entwickeln, in den ein neugebildeter Ast 
des Skeletts hineintreibt. Der mehr animalwarts ausgebildete Fortsatz bleibt 
klein im Verhaltnis zu dem vegetativen. Gewohnlich findet man aber, dass 
lie Analfortsatze vollkommen symmetrisch ausgebildet sind. Der Skelettast 
‘ite mit animalwarts verschobenem Dreistrahler muss dann eine star- 
Biegung als normal machen, um in den Fortsatz hineinwachsen zu 
konnen. Diese Beobachtung bestatigen unsere fruheren Schlussfolgerungen, 


dass das Skelett in seiner Ausbildung sich nach dem Ektoderm richtet (vel. 


RUNNSTROM, 1917). Auswachsende Skeleitstabe konnen zwar die Bildung 


von Fortsatzen auslosen. Trotzdem sind die Fortsatze schon vor der Aus- 
bildung des Skeletts ortlich determiniert. 
Trotzdem schon z:emlich geringe K-Zusatze Li-Einfluss entgegen- 
wird man hier bei naherer Beobachtung verschiedene Abstufungen 
i-Einflusses entdecken, die von gr iteresse sind. Zur Vervollstan- 
digung der oben gemachten Angaben sei hier noch auf einige Punkte hin- 
vewiesen. Wir wollen dann die Verhaltnisse in einem Versuch 50 Stunden 
der l (*berfiihrunge in Li-Seewasser unmittelbar nach der 
-htung) schildern. Die Keime si hier nicht in normales Seewasser 
ibereefihrt worden. Die Zusammensetzung der benutzten Losungen war die 


roigende: 


Virkunge war in diesem Versuche sehr stark. Fig. 12 zeigt einen 
Mischung a. Der Fktcdermteil (Gastrulawandabschnitt) ist 


ausserst in. Im Inneren des Keimes sind zahlreiche Wanderzelien von 
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mehr oder weniger pathologischem Aussehen vorhanden. Bei diesem Material, 
bei dem die Li-Wirkung ausserst stark war, herrscht in Mischung b noch 
eine starke Li-Wirkung. Man beobachtet hier alle moglichen Phasen des 
,{neinandergreifens von normaler Gastrulation und Li-Wirkung“‘, die 
HERBST (1896) bei seinen Li-Br-Versuchen an Keimen von Psammechinus 
microtuberculatus beschrieben hat. Ein Blick auf die Fig. 13 zeigt sofort, dass 
trotz dem geringen K-Zusatze dieser merkwiirdig grosse Wirkungen gehabt 
hat. Der Einstulpungsvorgang ist in hohem Masse durch den K-Zusatz ge- 
fordert. Ausserdem ist das Ektoderm héchst wesentlich vergréssert worden. 


Die Mesenchymzellen sind nicht mehr pathologisch. Die Skelettbildner sind 


Fig. 12. Paracentrotus lividus Fig. 3. Paracentrotus lividus 


Keim in 105 ccm Seewasser +4 Keim in 103 ccm Seewasser + 
5 ccm LiCl. 50 Stunden nach >cem KCI+ 5 cem LiCl. 50 Stun- 

der Befruchtung. ek Ektoderm, den nach der Befruchtung. Etwa 
en Entoderm. Etwa 480 X. 480 X. 


in bezuge auf die Verhaltnisse bei dem normalen Keim animalwarts ver- 
schoben. Sie zeigen auch die normale ringfOrmige Anordnung mit zwei An 
haufungen der Zellen. Es ist interessant, diese Keime mit denjenigen aus } 
zu vergleichen. Hier ist keine so ausgesprochene Einstulpungstendenz vor- 
handen wie in b (vgl. Fig. 14). Die Bilateralsymmetrie in der Anordnung 
der Skelettbildner ist in diesem Fall nicht vorhanden. In ¢ sind 99% der 
Keime Plutei, bei denen allerdings Skelett und Fortsatze fehlen. Der Darm 
kanal hat absolut normale Proportionen im Verhaltnis zu dem Ektoderm. 

In dieser Kultur gibt es 1% Exogastrule. Es ist interessant, diese mit 
den Exogastrule aus f zu vergleichen. Es fallt dann sofort auf, dass die 
Skelettbildner bei den ausnahmsweise in c vorkommenden Exogastrule bi- 


lateral angeordnet sind. Weiter erstrecken sich die Skelettbildner in vege 
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tativer Richtung herab, was eine Annahe- 
rung an die normale Lage bedeutet. 

Fig. 15 zeigt eine typische Larve aus 
der Kultur c. Es fallt hier sofort auf, dass 
das Stcmodaum (st)  ausserordentlich 
schwach ausgebildet ist. Bei etwa 25 % der 
Larven fehlte das Stomodaum; von 35 
naher untersuchten Keimen hatten g kein 
Stomodaum ausgebildet. Bei einigen der 
letztgenannten liegt die Wimperschopt 
platte innerhalb der Wimperschnur und 
von dieser isoliert. Die Wimperschnur liegt 
dabei in einer Ebene, die senkrecht zur Ei 
achse steht, statt wie normal in einer dieser 
parallelen Ebene. Sowohl die kummerliche 
Ausbildung des Stomodaums als auch das 
zuletzt erwahnte Verhalten der Wimper- 
schnur zeugen davon, dass die Scha- 


} 


digung durch Li in dem ani- 


malen Teil am nachhaltigsten 


Seewasser + 3ccm LiCl, ist. Die Proportionen des Darmkanals 


ming, Wimperschnue, ed sind dagegen, wie erwahnt, normal. 
Wimperschnur 
\Mitteldarm 
ouys-Anlage. Etwa 


eine Larve der Kultur e 


Fic. 15. Paracentrotus lividus. Keim in tig. 16 ‘acentrotus lividus. Keim in 
101 ccm Seewasser + 5 AC] + 7 ccm Seewasser + 5 ccm LiCl] +8 ccm 
KCl. Etwa 50 Stun nach der - KCl. 50 Stunden nach der Befruchtung 
ung. Von der Dorsalseite, das v ge- st Stomodaum, oe Osophagus, 


legene Stomodaum (st) ist aber *htbar. Etwa 480 X 


e Osophagus 
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wieder. Der Unterschied beziiglich der Ausbildung des Stomodaums ist auf 
fallend. Hier fehlt das Stomodium nur bei 4 Larven von 31 naher unter- 


suchten. Von diesen hatten 25 ein Stomodaum etwa von der Grosse des ab- 


gebildeten. Bei 2 Larven war das Stomodaum noch grosser. Man findet in 


diesen Versuchen geradezu eine quantitative Abhangigkeit der Stomodaum 


ausbildung von der K-Konzentration. 

Auch bei den Keimen, die nach 20 bis 22 Stunden in normales Seewasser 
ubergefuhrt werden, sind manchmal kleinere Defekte des animalen Teiles bei 
naherer Beobachtung der Larven zu entdecken. Es ist z. B. auch bei star- 
kerem K-Zusatz sehr gewohnlich, dass die Ausbildung der Oralfortsatze aus- 
bleibt. Die entsprechenden Skelettstabe wachsen dem animalen Teil entgegen, 
vermogen aber keine Ausbildung von Fortsatzen auszulosen. Dabei sind die 
Analfortsatze wohl ausgebildet. 

Fig. 17 gibt einen 
solchen Keim von der 
Dorsalseite wieder. 

Die Oralstabe sind 
ausgewachsen ; 
trotzdem losen sie 
nicht die Ausbildung 
von Oralfortsatzen 
aus. Die Moelichkeit 
zur ildung dersel- 
ben geht durch die 
Paracen is lividus. Keim aus einem Gemisch 


Li-Wirkung verloren. Fig 


ie. 
hat 100 ccm Seewasser + 5 ccm LiCl + 6 ccm KCl nach 24 
‘ : 
Stunden in normales Seewasser zuruckgefuhrt. 20 Stunden 
nicht die Fahigkeit, spater gezeichnet. Von der dorsalen Seite. Etwa 450 X. 


Das Ektoderm 


die Skelettstabe in 
dem animalen Keimteile normal zu dirigieren und es fehlt dem Ektoderm 


die Fahigkeit, den von den Skelettstaben ausgehenden Reiz zu beantworten. 
Das Skelett liegt hier links etwas mehr animal als an der rechten Seite. Be 
sonders in der hochsten K-Konzentration kommen indessen Larven vor, die 
Oralfortsatze besitzen. Die Beschaffenheit des Eimaterials wirkt naturlich hier 
ein, gerade wie wir sehen, dass das Material von zwei verschiedenen Weibchen 
verschiedene Empfindlichkeit gegen die reine Li-Wirkung zeigen kann. Aller 
dings kommt in dem Fehlen der Oralfortsatze offenbar die starke Wirkung 
des Li auf den animalsten Teil, das Akron des Keimes, zum Ausdruck. 


Beztiglich des Verhaltens des Stomodaums gilt etwa dasselbe, was oben 
fiir die in den Li-Gemischen bleibenden Keime gesagt worden ist. Auch nach 
Uberfuhrung der Keime in das Seewasser findet man eine unternormale Ent 
wicklung oder ein Fehlen des Stomodaums. Ganz besonders gilt dies naturlich 


Ss 


fiir die Keime aus Kulturen mit niederem K-Gehalt. In d und e kann das 
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haufig kleiner als normal sein, man kann aber auch in - 

etwa normale Grosse und Ausbildung der in Rede stehenden 

Anlage finden. Bisweilen findet man eine asymmetrische Lage des Stomo 
laums innerhalb des Oralfeldes. Auch dieser von der Wimperschnur um- 
grenzte Bezirk kann asymme 

irisch ausgebildet sein. Er er 

streckt sich dabei, am hauiig- 

sten links, weniger weit nach 

hinten als auf der anderen 

Seite. Dieses Verhaltnis hangt 

mit der schon oben geschil- 

derten, oft zum Ausdruck 


kommenden Asymmetrie der 


/} / K-Li-Keime zusammen, die 
/ . . 
auf eine verschiedene Emp- 
/ findlichkeit der beiden Seiten 
des Keimes zuruckzufuhren ist. 
Bei Larven, die beim 
ersten Anblick den Eindruck 


Ss . 
eines beinahe normalen Plu- 


s ccm LiCl ; 
1 in normales Seewasser zurtick- teus machen, kann man eine 


il 
on, Colom, Wimperschnur 


andere Ejigentiimlichkeit des 
va 460 X. : 


animalen Teiles entdecken. Es 
sei. auf ie «Fig. 8 hingewiesen. Diese stellt eine Larve aus einer 
b -Kultur dar. ie Larve ist von der animal-dorsalen Seite gesehen. 


(zw) umsaumt das Oralfeld, das nicht eine normale Lage 


maren Ejiachse steht. Zur Verdeut- / 
lichung dieses Verhaltens mag auf Fig. | /W (py 
19 a hingewiesen werden (vgl. auch Fig. 


14, Taf. 10 bei HERBsT, 1893). In einem \ 
wie dem in Fig. 18 wiedergegebe F 

hat dic Wimperschnur etwa eine ‘ig. 19. Schemata, um den normalen 
Verlauf der Wimperschnur, a, und den 
bei K-Li-Larven bisweilen vorkom- 
Wimperschnur und das Oralfeld & <6. 


ie Fig. 19b zeigt, d. h. 


annahernd In b ist der Akron von der Wimper- 


schnur isoliert 


Ebene, die 

zur Eiachse steht. Die Wim- 
perschopfplatte, das Akron, ragt hier von der Wimperschnur isoliert aus 
dem Oralfeld empor; normal vereinigt sich dagege die Wimperschnur 
mit dem Akron. Ein Stomodaum fehlt in solchen Fallen wie dem in Rede 


n. Es handelt sich um Charaktere der ,,Li-Entwicklung®, die trotz 
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normalen Proportionen des Entodermgebietes und trotz normal vor sich 
gehender Invagination stehen bleiben. Wir finden somit wieder, dass K leich- 
ter die Exogastrulation und die Vergrésserung des Entoderms als die defekte 


Ausbildung des animalen Ektoderms aufhebt. 


I's ist offenbar, dass das Akron normal den Verlauf der Wimperschnur 


determiniert. Wenn das Akron bei Li-Wirkung weefiallt, hat die Wimper 


schnur, wie Hersst nachgewiesen hat, einen atypischen Verlauf. Sobald das 
Akron durch K-Zusatz zu dem Li-Seewasser zu einer stirkeren Ausbildung 


gelangt, wird der Verlauf der Wimperschnur normal. Solche Falle wie der 
in Fig. 18 wiedergegebene sind intermediar. Ein Akron ist zwar vorhanden, 
aber nicht voll entwickelt. Es ist hier aber auch die Moglichkeit in Erwagung 
zu ziehen, dass nicht der Reizspender, sondern der Reizempfanger, Gas dem 
Akron benachbarte Ektoderm, in einem solchen Fall versagt. Die fehlende 
Ausbildung der Oralfortsatze auch bei anscheinend normaler Ausbildung des 
Akrons spricht in diesem Sinne. Es muss auch darauf hingewiesen werden, 
dass bei Keimen in SO,-freiem Medium (vgl. Hernst, 1904) zwar ein Akron 
ausgebildet ist, die Wimperschnur aber einen atypischen Verlauf hat. 

Auf Fig. 18 ist noch eine Eigentiimlichkeit hervorzuheben. Eine Colom 
anlage ist nur links ausgebildet. Bei den K-Li-Larven ist das Colom im all 
gemeinen normal entwickelt; man findet aber nicht selten, dass die Colom 
anlage der einen Seite, gewohnlich der linken, schon von Anfang an bedeutend 
kraftiger ist als auf der entgegengesetzten Seite. Als Extrem dieser Abwei 
chung finden wir einen Fall wie den abgebildeten mit einseitiger Colomaus 
bildung. Solche Falle waren uns auch wohlbekannt aus den Studien von Kei 
men, die sich in verdtinntem Seewasser entwickeln (vgl. RUNNSTROM, 1925 b). 
Eine Invertierung der Asymmetrie wurde ebenfalls in den K-Li-Zuchten bis 
weilen beobachtet. Ein Studium dieser Verhaltnisse, die hier nur kurz erwahnt 
werden konnen, hat es offenbar gemacht, dass die Verstarkung der Asym- 
metrie mit der oben geschilderten asymmetrischen Einstilpung zu tun hat. 
An der Seite der starkeren Einstulpung kommt es auch zu einer starkeren 
Entwicklung des Coloms. Wenn die starkere Einstulpung an der rechten Seite 
vor sich geht, kommt es zu einer Invertierung der Asymmetrie. Zu ahnlichen 
Schlussfolgerungen sind wir auch nach Experimenten mit im Zweizellen- 
stadium isolierten Halbeiern gekommen. Die Einstulpung ist hier an der 
Defektseite schwacher. Die Defektseite erkennt man hier im allgemeinen an 
Skelettdefekten (vgl. RUNNstTROM, 1914). Die Colomanlage ist dann zu der 
sich starker einstiilpenden Urdarmseite verschoben und es kann zu einer 
Invertierung der Asymmetrie kommen. 


Ss 


Bei asymmetrisch gerichteter Darmeinsttlpung tritt allmahlich eine Sym 


metrisierung derselben ein. Es wurde z. B. der auf Fig. 11 abgebildete Keim 


weitergeztichtet. Wir beobachteten die Ausbildung eines Stomodaums. Der 
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ursprunglich stark asymmetrisch gelegene Vordertei] des Urdarmes kommt 
allmahlich mit dem Stomodaum in Kontakt. 

In einigen Fallen konnte dieser Vorgang an isolierten Keimen etwas 
verfolgt werden. Der nach links oder rechts verdrehte Osophagus 


kann eine Ausbuchtung medianwarts richten. Ebenso ist das Stomodaum aktiv 


und kann sich schlauchtormig vertiefen und so der von dem Osophagus aus 
gehenden Ausbuchtung entgegenwachsen. Sehr deutlich treten bisweilen solche 
Vorgange bei unseren srsuchen (1925 b) uber den Einfluss des verdunnten 


meewassers aut aie Keime von Psammechinius 11 


wiaris hervor (a. a. O., S. 


Bei subnormaler Grosse des Darmes kann die Stomodaumeinstulpung hier 


auswachsen. Nach unseren Beobachtungen muss man an 
1; 
nenmen, dass eine taktiscne 
Reizbarkeit zwischen Osopha 
Stomodaum im Spiele 
Es handelt sich um eine 

egenseitige Beeinflussung. 
In einigen Fallen ist auch 
eines akzesso 
rischen Enddarms_ beobachtet 
worden. Die beiden Enddarme 
dann oft miteinan 
Die 
aT 
fur die Experi 
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m Seewasser 
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\bildung werden 
nur der End 
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den Li-Larven nicht vollstandig ausgeschaltet. Unsere Ergebnisse zeigen, dass 
die bilaterale Anordnung nicht von dem bei diesen Larven vollstandig ge 
hemmten Akron geregelt wird. Die Ergebnisse wecken eher den Anschein, 
als ob die Bilateralsymmetrie allen Teilen des Keimes immanent sei und dass 
dieselbe durch die Wirkung des Lithiums nur verschleiert wird. Es konnen 
mehrere Osophagi bei alteren Li-Lar 
ven gebildet werden. Haufig wachsen 
zwei solcher Anlagen gegeneinander 
und verschmelzen. So kann eine of 
fene Rohre den Darmabschnitt durch 
setzen (vgl. Fig. 20). Es ist bei den 
geschilderten Verhaltnissen  ecigen- 
tumlich, dass das Colom auch bei den 
am langsten geztchteten Lithium 


Larven ungeteilt bleibt, auch bei ein 


gestulpten Osophagi (Fig. 21). Bet 


den K-Li-Larven mit eingestulptem 
Urdarm tritt dagegen, wie schon her 
vorgehoben, eine Teilung des Coloms 
ein. Man muss so an Einflusse des 
Ektoderms denken, die die Differen- 
zierung des Céloms anregen. Dies 
wird in hohem Masse durch den Fall 
einer Larve in K-Li-Seewasser_ be- 
statigt. Hier war zunachst eine Art 
von Li-Entwicklung eingetreten; das 
Colom war unpaar. Die Einstulpung 
des Urdarms ist indessen auf eine 
ziemlich komplizierte Weise bei der 


isolierten Larve fortgeschritten, und i. 5: Keim aus der Kultur 108 ccm See- 


wenn die Colomanlage sich dem Ek wasser + 5 ccm LiCl. Nach 22 Stunden 
in normales Seewasser zuruckgebracht 
Etwa 50 Stunden spater gezeichnet. co un- 
derselben ein. Diese Beeinflussung paare Colomanlage, ed Schaltstiick (End- 
darm), oe Osophagus, md Mitteldarm, ws 
Wimperschnur. Etwa 480 X. 


toderm nahert, tritt eine Aufteilung 


des Coloms durch das Ektoderm ha- 
ben wir auch in den mehrmals zitier 
ten Versuchen beobachtet, in denen die Eier von Psammechinus miliaris in 
verdunntem Seewasser geztichtet wurden. Die anregende Wirkung des Ekto- 
derms auf das Colom ist in der normalen Entwicklung wahrscheinlich nicht 
das entscheidende Moment ftir die Colomdifterenzierung. Es kann hier eine 
,doppelte Sicherung vorliegen. 

Aus diesem Abschnitt sei besonders hervorgehoben, dass Kalium die 


formativen Wirkungen des Li hemmt. Was dabei am leichtesten aufgehoben 


26. A. Z. 1928. 


| 
\ 
md ——/ / 
\ \ 
oe 

33 


JOHN RUNNSTROM 


wird ist die unter dem Einfluss des Li entstehende Unfahigkeit zur Ein- 
stulpung des Entoderms. Auch wenn z. B. in Gemisch b eine Vergrosserung 
des Entodermgebietes eingetreten ist, zeigt das Entoderm die Fahigkeit, sich 
mehr oder weniger vollstandig einzustilpen. Es handelt sich hier folglich um 
las, was HERBsT (1896) ein ,,Ineinandergreifen von normaler Entwick!ung 
und Li-Entwicklung“ nennt. Was dann an zweiter Stelle durch die Wirkung 
des Kaliums aufgehoben wird, ist die Verschiebung des Entoderms und der 
Skelettbildnerzone animalwarts. Dies geht Hand in Hand mit einer starkeren 
Ausbildung des Akrons. Bei der weiteren Ausbildung der Keime findet man 
indessen haufig kleinere Defekte. Auch kann die Ausbildung des Stomo- 
daums mehr oder weniger gehemmt sein. Diese Verhaltnisse kann man auch 
in d_ und e finden. Derjenige Teil des Keimes, wo die Wirkungen des Li 
am nachhaitigsten sind, ist unzweifelhaft der animalste. Dies ist durch unsere 


gveschilderten Beobachtungen sicher bewiesen. 


VI. UBER DEN EINFLUSS VON RHODANID, MAGNESIUM UND 
KALZIUM AUF DIE LITHIUMWIRKUNG. 


NaSCN in isotonischer Losung (5,%) wurde ganz nach demselben 


Schema wie oben (S. 385) for KCL angegeben dem Seewasser zugesetzt. Der 


NaSCN-Zusatz wirkt indessen nicht so gunstig wie der KCl-Zusatz. Nach 
1 


28 bis 30 Stunden herrscht hier in d und e eine starke Zytolyse. In a (Li- 
Seewasser ohne NaSCN) sind die Keime schon stark gestreckt. Die Li-SCN- 
Keime haben gleichzeitig noch eine gedrangtere Form. Man findet indessen, 
dass die Proportionen zwischen Ekto- und Entoderm normaler sind als in a. 
20 Stunden nach der Befruchtung sind Keime in normales Seewasser uber- 
gefiihrt worden. Die so entstandenen Kulturen nennen wir wie bei den KCI- 
Versuchen a —e . In ¢, tritt auch hier Zytolyse und vollstandiger Zerfall der 
Keime ein. Auch in den ubrigen Kulturen findet Zytolyse statt. Es ist ubrigen: 
zu bemerken, dass in den d und e entsprechenden Kontrollkulturen ohne L1-, 
aber mit NaSCN-Zusatz schon eine betrachtliche Schadigung des Keimes 
eintritt. In samtlichen Kulturen a —e_ findet man einen Li-Typus der Ent- 
wicklung, indem der animale Teil des Keimes nicht normal entwickelt und 
die Skelettbildnerzone gegen den animalen Pol verschoben ist. In einer an- 
deren Beziehung weichen indessen SCN-Li-Larven von den Li-Larven ab. 
Die Entodermisierung ist bei jenen geringer als bei diesen. In dem Blastocol 
sind zahlreiche beschadigte Zellen bei den SCN-Li-Larven vorhanden. 

Auch der Versuch mit Zusatz von isotonischem MgCl, (3,3%) zu dem 
Li-Seewasser wurde nach demselben Schema durchgeftihrt. Nach 22 Stunden 


sind Keime in normales Seewasser tibergefuhrt worden. Unter den Keimen, 
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die in den Losungen c—e bleiben, herrscht 12 Stunden spater eine ziemlich 
starke Zytolyse: Invagination tritt nur selten ein. 

In a (ohne Mg) und db (2 ccm MgCl, zu 106 ccm Seewasser + 5 ccm 
LiCl) hat man reine Li-Entwicklung. Es wurde dabei beobachtet, dass die 
schon von Hergst (1893) beobachtete Neigung zur Verschmelzung der Keime 
hier stark erhoht sein kann. Es traten sogar Verschmelzungen zu Gruppen 
von 7 bis 8 Individuen ein. 

Die in normales Seewasser nach etwa 22 Stunden zuruckgebrachten 
Keime zeigten 25 Stunden spater folgende Verhaltnisse: a, (ohne Mg) tv- 
pische Li-Larven; b| Li-Larven, aber mit star- 
kerer Tendenz zur Einstulpung des Entoderms; 


¢ 5—10% kleiner Plutei, der entodermale Teil 


n 


ist deutlich kleiner als in a@ und b ; d , die An- 
n 


zahl der Pluteusformen ist etwa 10 % (die Pro- 


zentziffer wurde durch Schatzung eines grossen 


Materials gewonnen). Die ubrigen sind Li-Lar- 
ven mit grosserem Ektoderm. In e. ist die An- 

zahl der pluteusahnlichen Larven auf 90 % ge- 
stiegen. Die nahere Beobachtung zeigt indessen, 
dass bei den meisten von diesen der Urdarm, ob- 
gleich eingestulpt, zu gross im Verhaltnis zu 
dem Ektoderm ist. Der animalste Teil von die- 
sem ist mehr oder weniger defekt. 

Es ist interessant, diese Resultate mit einem 
22. Paracentrotus livi 
Ein Keim aus 102 ccm 
ben Eimaterial zu vergleichen. Hier sind nur 5 % ‘Seewasser + 5 ccm LiCl 
6 ccm MegCle. Nach 22 Stun- 
den in normales Seewasser 


Parallelversuch in K-Li-Seewasser mit demsel- 


Exogastrule in b vorhanden, die ubrigen haben 
Pluteusform; in samtlichen tbrigen Kulturen zurtckgebracht. 70 Stunden 
spater gezeichnet. Zum 
gleich der Umriss des 


c —e_ sind Plutei vorhanden, die mehr oder we 
n n 
niger ausgepragt die oben beschriebenen Abwei-  teldarmes eines beinahe ty- 
pischen Pluteus (gestrichelt) 
chungen von der Norm zeigen. Etwa 480 X. 

Es geht aus diesen Angaben hervor, dass die 

S 

verbessernde Wirkung des MgCl, weit geringer als die von KCl ausgeubte 
ist. In dem Mg-Li-Seewassergemisch findet man viel Zytolyse und sehr 
selten Invagination ; erst bei den in normales Seewasser ubergefuhrten Larven 
findet man eine Abweichung vom Li-Typus und eine Annaherung an den 
normalen. Bei den K-Li-Larven findet man dagegen eine Invagination und 
eine Entwicklung zur Pluteusform auch in dem betreffenden K-Li-Seewasser. 
Eine Zytolyse tritt hier nur ausnahmsweise ein. 

Es seien hier einige der morphologischen Beobachtungen aus den Li-Mg- 
Versuchen angefuhrt. Vor allem ist es lehrreich, die obigen sogenannten 


Pluteusformen zu studieren. Mit dieser Bezeichnung meinen wir Larven mit 
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invaginiertem Urdarm, die eine kleinere oder gréssere Ahnlichkeit mit Pluteis 
haben. In dieser Beziehung herrscht in den Mg-Li-Kulturen eine reiche Ab- 
stufung von sehr atypischen Formen bis zu fast normalen Pluteis. Bei den 
atypischsten von diesen Larven findet man einen stark vergrosserten Mittel- 
darm und einen rudimentaren animalen Teil ohne Fortsatze, aber eventuell 
mit einem Stomodaum von subnormaler Grosse. Fig. 22 gibt eine solche Larve 
aus der Mg-Li-Kultur d_ wieder. Zum Vergleich ist gestrichelt der Umriss 
des Mitteldarms eines beinahe typischen Pluteus aus derselben Kultur ein- 
gezeichnet. Es liegt in dem geschilderten 
Fall eine betrachtliche Vergrosserung des 
Mitteldarms im Verhaltnis zu den nor- 
malen Verhaltnissen vor. Wir wollen 
solche Larven kurz als Li-Plutei bezeich- 
nen. Von typischen Li-Keimen_ unter- 
scheiden sie sich hauptsachlich durch die 
Invagination und die bisweilen vorkom- 
mende Stomodaumausbildung. Das Ento- 
derm, hauptsachlich der Mitteldarm und 
eventuell auch der Osophagus, ist im Ver- 
haltnis zum Ektoderm vergrossert. Die 
Li-Plutei zeigen einige weitere Eigentum- 
lichkeiten in ihrer Organisation, die wir 
an Hand einiger Figuren schildern wol- 
len. Fig. 23 stellt einen anderen Li-Plu- 
teus dar, bei dem auch das Skelett ¢in- 


gezeichnet worden ist. Das eine Skelett- 


23. Larve aus einem Gemisch  stiick (k) ist ganz atypisch und hat die 
100 ccm Seewasser + 5 ccm LiCl + 
MeCls. Nach 22 Stunden in Form eines Stabes, das andere Skelett- 


aie Seewasser zuruckgebracht.  stiick ist normaler. Man kann hier Oral- 
og. Li-Pluteus. k Skelettstab der 
rechten Seite, ks Korperstab, as Anal 
stab, os Oralstab, gs Querstab des unterscheiden. Ein allerdings atypisch 


] 


linken Skeletts. Etwa 480 X 


(os), Anal- (as) und Korperstab (ks) 


verlaufender Querstab (qs) ist auch vor- 

handen. Es ist interessant zu sehen, wie dieser Querstab sich auf die andere 

Seite der Larve (die rechte) hinuber erstreckt, hier nach vorn biegt und auch 

einen kleinen Fortsatz hinaustreibt. Dieser Querstab ersetzt regulatorisch den 

m rechten Skelettstiick fehlenden Analstab. Wir konnten eine Anzahl 

von Fallen anftthren, in denen ein fehlender Teil des Skeletts einer Seite 
durch Hinttberwachsen von der anderen Seite regulatorisch ersetzt wird. 

interessant ist auch der Fall, dass zwei Skelettstucke, von denen das ¢ine 

ein uberzahliges ist, zusammen ein Ganzes bilden, bei dem eine Annaheruny 

‘malen ,,Muster®‘ nicht zu verkennen ist. Das eine Skelettstuck kann 


orperstab, das andere den Oral- und Analfortsatzen in ihrer Lage 
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und Ausbildung entsprechen. Solche Verhaltnisse kénnen nur bei Annahme 
einer regulierenden Wirkung des Ektoderms auf die Skelettbildung verstiind 
lich gemacht werden. 
Man findet, dass die Lage 
der Skelettstiicke bei dem Li-Plu- 
teus der Fig. 23 eine ganz aty- 
pische ist. Die Langsrichtung der 
Skelettstabe steht parallel zur Ei- 
achse, wahrend bekanntlich die 
Skelettstabe normal senkrecht zu 
der genannten Achse stehen. Die 
Skelettstabe stehen in dem abge- 
bildeten Fall auch parallel zur 
Langsrichtung des Darmes. Der 
Darm zeigt hier keine Krummung, 
sondern erstreckt sich fast gerade 
Fig. 24. Larve behandelt wie das Objekt Fig 


22. Unvollstandige Einstulpung des Urdarms. 
Pol ler Larve Der |} tere Teil 
O del zarve. el 1ntere el Etwa 480 


vom vegetativen zum  animalen 


des Korperstabes liegt neben dem 
After. Normal laufen sie be- 
kanntlich in den sogenannten 
Scheitel hinein. Zum Vergleich 
geben wir in Fig. 24 eine an 
dere Larve aus derselben Kul- 
tur wieder, die sich auf ganz 
andere Weise entwickelt hat 
Die Einstulpung des Entoderms 

Der 


at zu 


ist hier nicht vollstandig 


Ektodermteil ist in der 1 
klein, um das ganze Entoderm 


aufzunehmen. Die Lage des 


Skeletts ist dagegen eine nor- 
male. Seine Langsstreckung 
Fig. 25. Paracentrotus lividus. Ektodermaler Teil cteht senkrecht zur FEjiachse 


und Schaltstick eines Keimes aus 100 ccm Sec- 
wasser + 5 ccm LiCl. Nach 24 Stunden in norma Das Ektoderm ist ebenfalls in 
les Seewasser zuruickgebracht. 50 Stunden spater der Richtung des Skeletts ge- 
gezeichnet. of Oralfeld, sk Skelett der linken Seite, ; ; as 
an Analfortsatz der rechten Seite, skt Skelett Streckt und weist die Ausbil- 
der rechten Seite, ed Enddarm ( Schaltsttick) dung des spitz auslaufenden 
Etwa 480 X. 
Scheitels auf. 
Die Polaritat des Skeletts ist verschieden bei dem Objekt Fig. 23 und 
dem der Fig. 24. In dem ersten Fall geht die Langsrichtung des Skeletts in 


der Richtung vorn-hinten (animal-vegetativ), im zweiten in der Richtung 
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ventral-dorsal. Es ist dabei auffallend, dass die Differenzierung des Skeletts 


wenigstens in den Hauptzugen dieselbe bleibt. Diese Veranderung der Po- 


tat des Skeletts kann man auch bei den reinen exogastrulierten Li-Keimen 

n. Die Langsachse des Skeletts kann entweder animal-vegetativ oder 

dorsal verlaufen. Ein Fall der erstgenannten Art ist z. B. in der Fig. 

10 von HERgsT (1893) abgebildet. Nicht selten haben wir bei reinen 

Larven das eigentumliche Verhalten beobachtet, dass die Polaritat des 

letts auf den beiden Seiten des Ketmes verschieden ist, auf der einen 

linken) Seite animal-vegetativ, auf der anderen (rechten) dorso-ventral (vel. 
seite ist ein Analfortsatz ausgebildet. 

Die genannten Verhalt- 
nisse beim Skelett erinnern 
an das, was schon oben ftr 
das Oralfeld gveschildert 
worden ist. Bei dem Li-Plu- 
teus hat das Oralfeld eine 
Lage etwa senkrecht zur Fi 
achse. Dasselbe ist im allge- 
meinen auch bei den reinen 
Li-Larven der Fall. Mit 
Oralfeld meinen wir dann 
das von der Wimperschnur 
umsaumte Feld. Indessen 
kann man auch bei den Li 

eine mehr normale 

des Oralfeldes finden 

(vgl. Fig. 25). Dies steht 

mit der schon oben erwahn 

ten Ausbildung einer bilate- 

bei den Li-Keimen in Zusammenhang. Eine vollstandige 

lation zwischen Polaritat des Skeletts und Richtung der Wimperschnur 

ht vorhanden, vgl. Fig. 26. Es ist hier die Polaritat des Skeletts eine 
vahrend dage;: die Wimperschnur senkrecht auf der 

inen Pluteus aus der Mg-Li-Kultur c dar. Hier sind di 

portionen des Entoderms etwa normal im Verhaltnis zu dem Ektoderm. 
\kronteil der Larve fehlt dagegen. Es verlauft hier eine Wimperschnur, 
Wimperschopiverdickung ist dagegen nicht vorhanden, ebensowenig auch 
Spur von Oralfortsatzen. Die Polaritat des Skeletts ist normal. Es liegt 
Fall vor wie diejenigen, die wir in den K-Li-Versuchen 


‘alle von Asymmetrie des Skeletts, eine mehr animale Lage an der einen 
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Seite, einseitige Ausbildung des Céloms usw. werden auch in den Mg-Li- 


Versuchen angetroffen. Das Resultat ist in den Mg-Li-Versuchen unregel 


massiger als in den entsprechenden K-Li-Versuchen. Auch in d_ und e¢ kann 
n n 


man neben ziemlich normalen Larven exogastrulierte Li-Larven antreffen. 
Nach demselben Schema wie im tibrigen sind Versuche mit CaCl,-Zusatz 
ausgefuhrt worden. Die Bezeichnungen miissen folglich nicht weiter erklart 
werden. Nach 20 Stunden findet man in a—c die typische noch nicht ge- 
gliederte ,,Li-Form“ der Keime. In d hat man nicht eine so typische Li-Form; 
die Form der Keime erinnert hier an ein beginnendes 
Blastulastadium. In e findet eine Invagination statt. Es 
sind Gastrule, die interessanterweise etwas kleiner als 
diejenigen der Kontrolle sind. Es ist aus einem Vergleich 
zwischen d und e offenbar, dass der CaCl,-Zusatz das Re- 
sultat verbessert, so dass die normale Differenzierung be- 
schleunigt wird. Parallel sind hier wie in ubrigen Ver- 
suchen besondere Kulturen ohne Li-Zusatz, aber mit Zu- 
satz der betreffenden Salzlosung angelegt worden. Das 
Schema fur dieselben war hier: 
Seewasser 
ccm 
100 


TO2 


100 


Fig. 27. Larve aus 
dem Gemisch 104 
sehen, weil die betreffenden Mischungen als eine Art ccm Seewasser 

5 ccm LiCl + 4 ccm 
MgCle. Nach 22 
begntigten wir uns mit zwei oder drei solcher Mischungen. Stunden in norma 
les Seewasser 


Die Buchstaben werden hier mit dem Index k ver- 
Kontrolle zu den Li-Gemischen dienen. Im allgemeinen 


Der Gehalt an CaCl, ist etwas hoher als in den entspre : bill 

chenden Li-Gemischen, ein Unterschied, der nicht in Be- Stunden spater 
zeichnet. st Stomo 


tracht kommt und der ja auch, wenn so der Fall ware, die 
daum. Etwa 240 X 


Resultate nicht unsicherer macht. Ausser den genannien 

Mischungen wurde natiirlich mit einer Kontrolle in normalem Seewasser 
immer Vergleiche angestellt ; b, unterscheidet sich praktisch nicht von dieser 
Kontrolle in Seewasser. Gleichzeitig mit den oben reterierten Beobachtungen 
an den Larven in Li-Gemischen fanden wir in b, lebhaft schwimmende junge 
Plutei; in d, finden wir ebenfalls Plutei, die etwas kurzer sind als diejenigen 
aus b ; in e, sind die Keime im Gastrulastadium. Eine Verzogerung der Ent 
wicklung hat folglich hier stattgefunden. Die Entwicklungsstufe in e, und « 
ist nahezu ubereinstimmend. Die Li-Wirkung scheint hier im wesentlichen 
ausgeschaltet zu sein. Nach etwa 70 Stunden herrscht in 0, c, d eine Zytolyse, 
die mit Erhéhung des Ca-Gehaltes abnimmt. In e findet man Plutei, deren 


Analfortsatze (Oralfortsatze nicht ausgebildet) allerdings ganz kurz sind. 
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Nach 18 Stunden ist je eine Portion von Keimen aus a—e in normales 
Seewasser ubergefthrt worden. In e entwickeln sich Plutei mit wohl ausge- 


n 
bildeten Analfortsatzen und manchmal auch Oralfortsatzen. Unregelmissig- 
keiten in der Lage der Skelettstabe, in der Ausbildung des Céloms und des 


Oralfeldes sind indessen zu konstatieren. Es kann sogar bei guter Entwick- 


WY 
Lary 


Fig. 28. Paracentrotus lividus e aus dem Fig. 29. Paracentrotus lw- 
Gemisch 100 ccm Seewasser + 5 ccm LiCl dus. Aut dieselbe Weise wie 
+ 8 ccm CaCle. Nach 22 Stunden in norma- das Objekt der Fig. 28 be 
les Seewasser zuruckgebracht. Etwa 50 Stun- handelt. of Oralfortsatz, af 
den spater gezeichnet. ros rechter Oralstab, \nalfortsatz. Etwa 240 X. 
der nach links hinuberwachst. Etwa 480 X 

lung der Analfortsatze in einigen Fallen der Akronteil ganz fehlen. Ejinige 
Li-Keime mit evaginiertem Urdarm sind auch hier zu beobachten. Von 20 
-Keimen, die in einem Versuche eingehend liert wurden. zeigten 14 
e -Keimen, die in einem Versuche eingehend studiert wurden, zeigten 14, 
I 

d. h. etwa 42 +0,3%, normale Symmetrie und Ausbildung von Oral- und 
Analfortsatzen, 2, d. h. etwa 7 %, hatten einen evaginierten Urdarm; bei den 
ubrigen hatten wir eine Pluteusform mit mehr oder weniger weitgehender 


Verkummerung des animalen Teiles oder Asymmetrie des Skeletts. Aus der 
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Kontrollkultur in normalem Seewasser wurden 142 Larven aaher untersucht. 

Von diesen Larven waren 96+ 0,01 % vollstandig normal, bei den wtbrigen 

kamen einige Unregelmissigkeiten vor. Diese waren aber sehr unbedeutend und 

bestanden nie in einer Verkiimmerung des animalen Teiles des Keimes. Die 

Unregelmassigkeiten ausserten sich z. B. darin, dass der anale Fortsatz nach 

hinten gebogen oder der linke Analfortsatz etwas starker ausgebildet war. Die 

Differenz der Prozentzahlen fiir vollstandig normale Larven ist 54 £ 0,3 %. 

Ks herrscht also ein gewaltiger Unterschied zwischen den beiden Kulturen. 

Die Unregelmassigkeiten in e ent- 

stehen folglich unter dem Einfluss 

des veranderten Mediums. In 

herrscht eine gewisse Hypertrophie 

des Skeletts, was vielleicht eine er 

hohte Ca-Aufnahme aus dem e-Ge- 

misch andeutet. Wir geben in Fig. 28 

und 29 zwei Larven aus der e -Kul- 

tur wieder. In beiden findet man eine 

Verkummerung des animalsten Tei- 

les des Keimes. In dem Objekte der 

Fig. 28 ist kein Stomodaum vorhan- 

den. Der Oralstab der rechten Seite 

erstreckt sich bis auf die linke Seite 

hinuber, wahrend dagegen der linke 

Oralstab fehlt. Das linke Skelett liegt 

weiter ventral und animal als das 

rechte. Bei dem Objekt Fig. 29 be- 

merkt man die ausserordentlich kraf 

tige Entwicklung der Analfortsiitze. Fig. 30. Paracentrotus lividus. Eine Larve 


aus dem Gemisch 102 ccm Seewasser 


Die Oralfortsatze sind gleichzeitig 6 com CaCle + 5 com LiCl. Nach 22 Stun- 


ganz klein, obgleich vollstandig sym- den in normales Seewasser zuruckge- 
bracht. 3 Tage spater gezeichnet. ed, ed' 


metrisch entwickelt. Es ist offenbar, Enddirme sind ausgebildet worden, 


dass das Austreiben der Fortsiitze co Colomanlage, cot colomahnliche Anlage 
unbekannter Natur. Etwa 480 X. 
nicht nur von den Skelettstabchen ab- 
hangt. Die starke Entwicklung der Analstahbe zeigt, dass fur die Ablagerung von 
Skelettsubstanz gute Bedingungen vorhanden sind. Der von dem Druck der 
Skelettstabe ausgehende Reiz ist sicher nicht unternormal; der Reizspen 
der wirkt folglich auf normale Weise, der Reizempfanger vermag da 
gegen den Reiz nicht auf normale Weise zu beantworten. Dies ist aber eine 
Folge der Li-Wirkung, die nicht vollstandig durch den Ca-Zusatz aufgehoben 


wird. Dass der Ca-Zusatz nicht an sich die Verktummerung des animalsten Teiles 


hervorruft ist aus dem e,-Versuch zu ersehen. Ausserdem ist aus den Ver 


suchen Herspsts (1904) bekannt, dass ein Ca-Zusatz zu einer Hypertrophie 
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kann. Die diesbezuglichen Hrersstschen Untersuchungen 


les Akrons fuhren 
waren dadurch kompliziert, dass sie mit SO,-freiem Seewasser ausgefthrt 
wurden. Dagegen konnte HEerRnst keine aufhebende Wirkung des Ca gegen 
die Li-Wirkung finden. Das Objekt der Untersuchung waren Keime von 
Psammechinus microtuberculatus. Die Keime wurden nicht in normales See- 
wasser zuruckgebracht. 
In d_ setzt Li deutlich sein Geprage auf die Entwicklung. Man findet 
bei denen eine sekundire Invagination vorkommen kann. Die 
entstehenden Plutei sind sehr defekt. 
Das Ektoderm ist zu klein im Ver- 
haltnis zu dem Entoderm. Das Ske 
lett ist abnorm ausgebildet. Auch das 
Colom zeigt manche schwer aufklar- 
bare Unregelmassigkeiten (vgl. Fig. 
30 und 31). Es handelt sich auch 
hier um ,,Li-Plutei“ (vgl. oben). In 
Fig. 30 ist eine Larve dargestellt, bei 
der ein uberzahliger Enddarm ausge- 
bildet worden ist. Fortsatze sind bei 
diesen Larven uberhaupt nicht ge- 
bildet worden. Das Skelett ist un- 
regelmassig, die Dreistrahler animal- 
warts verschoben. In manchen Fallen 
ist zu beobachten, wie die \Vimper 
schnur in ihrem vegetativen Teil nor- 
male Breite hat, animal aber ganz 
schmal ist. Ein Stomodaum ist sehr 
selten gebildet worden. In a, b und 
sind schone gegliederte Li-Larven 
das Objekt Fi 


lage. Etwa 480 X 


ausgebildet worden. samtlichen 


drei Kulturen konnten die Li-Larven 

zuchtet werden. Zuletzt sind die entodermalen Teile zerfallen, wah 
‘sen die ektodermalen Teile weiterlebten. Beztglich der Grosse der 
nalen Teile findet man die Reihec > b >a. Das heisst, je hoher der 
Li-Ca-Seewasser ist, grosser ist der Ektodermt 1] 

_ sind einige wenige Larven vorhanden, bei denen eine In- 

des Entoderms stattgefunden hat. Bei den Li-Larven in a, b. und 
isweilen Extraodsophagi aufgetreten. Es ka sogar mehr als ein 
ophagus an ein und demselben Darm auftreten. HERBstT (1892) hat 
Faille gesehen, hat aber die Bildungen nicht gedeutet (vgl. seine 
und h, Taf. 20). In unseren Fallen trat eine weitere Difteren- 


\nlage ein, so dass uber deren Natur kein Zweitel bestehen 
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konnte. Bei den Zellen des Mitteldarms ist somit die Potenz zur Ausbildu 1g 


eines Osophagus vorhanden. Es ist daran zu erinnern, dass bei der normalen 


Metamorphose die Aushildung eines neuen Osophagus von dem Mitteldarm 


aus stattfindet. In fritheren Studien (RUNNsTROM, 19018) haben wir eine 
solche Neubildung eines Osophagus becbachtet. 


VII. ZUR DEUTUNG DER WIRKUNGEN DES LITHIUMS AUF DIE 
KOLLOIDSTRUKTUR DES PROTOPLASMAS. 


Wir waren oben zu der Schlussfolgerung gekommen, dass der Li-Zusatz 
zu dem Seewasser nach Hergst eine Strukturvergroéberung in dem Zyto 
plasma hervorruft. Diese Strukturvergroberung fithrt allmahlich zu einem 
Zertall des Keimes. Bedeutend langer konnen die Li-Keime weiterleben, wenn 
dieselben im spaten Blastulastadium in normales Seewasser tbergefithrt wer 
den. Wird die Li-Konzentration ttber die von Hrersst empfohlene erhoht, 
tritt eine stark pathologische Entwicklung ein. Man findet sogenannte Stereo 
blastule. Das Blastoc6l ist von pathologischem Zellenmaterial angefiillt. Auch 
bei niedrigeren Konzentrationen von Li, z. B. in 108 ccm Seewasser + 5 ccm 
LiCl kann, wie schon aus einigen oben mitgeteilten Tatsachen hervorgeht, 
eine Zytolyse fruh einsetzen. Bei dieser Zytolyse findet man ein sehr aus 
gepragtes Gefalle in der Richtung vegetativ-animal. Am meisten beschadigt 
sind das Mesenchym und die Colomanlage, in der leicht eine Zellockerung 
eintritt, dann der Osophagus. Auch der ubrige Teil des Entoderms ist empfind 
licher als das Ektoderm. 

Es ist dabei zu bemerken, dass das Ektoderm der Li-Larven nur einem 
vegetativen Ektoderm der normalen Larven entspricht. Offenbar wirkt Li 
schadigend auf die Larven. Wenn die Larven rechtzeitig aus der Li-Losung 
in normales Seewasser tibergefuhrt werden, konnen sie langer am Leben 
bleiben. Es kann dann eine gewisse weitere Differenzierung, Ausbildung einer 


bilateralen Symmetrie, Differenzierung des Osophagus usw. stattfinden. 

Wir mussten oben in der Analyse der Wirkungen des Li-Zusatzes zu 
dem Seewasser auf die Kolloidstruktur des Plasmas halt machen, und zwar 
blieben wir vor der Frage stehen, ob Li in die Zellen hineindringt, wie man 
aus dem Grauerwerden des Protoplasmas im Dunkelield zu schliessen geneigt 
ware. Die in dem vorangehenden Abschnitt mitgeteilten Tatsachen geben 
Material zur Beantwortung dieser Frage 

Es kénnte moglich sein, dass Li nicht eindringt, sondern nur die zwischen 
Seewasser und dem Zellinneren bestehenden Gleichgewichte stort. Es ware 
dabei vor allem an eine Verminderung des Gehaltes des Zellinneren an Kalium 
zu denken. Kalium ist, wie schon oben hervorgehoben, im Zellinneren in viel 


hoherer Konzentration als im Aussenmedium vorhanden. Die Annahme eines 
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Austritts von Kalium aus dem Zellinneren in das Li-Seewasser ist indessen 
sehr unwahrscheinlich. Bei hoéherem Li-Gehalt des Seewassers findet man 
zwar eine Ahnlichkeit zwischen den Teilungsvorgangen in Li-Seewasser und 
in K-freiem Seewasser. Bei niedrigerem Li-Gehalt existiert aber keine Ahn- 
lichkeit zwischen Li-Wirkung und K-Mangel. Durch K-Mangel wird der 
animalste Teil der Larve am wenigsten beschadigt. Bei Keimen, die aus 
K-freiem Seewasser in normales tbergefuhrt werden, kann der ganze vege- 
tative Teil beschadigt sein. Der animalste Teil ist bei solchen nicht beschadigt, 
sondern hier kann sogar eine Ausbreitung des Wimperschopfes zustande 


kommen (vgl. RUNNsTROM, 1925, S. 86). Fiir die Li-Wirkung ist es dagegen 


charakteristisch, dass eben die Differenzierung des Wimperschopfes gehemmt 


ist. Es ist somit ausgeschlossen, dass die Li-Wirkung in einer Herausbefor- 
derung des K aus dem Inneren des Eies bestehen witirde. Dieselbe Frage 
konnte fur die Ionen Ca und Meg gestellt werden. Hier kame nur eine Ein- 
diffusion in Betracht. Denn der Gehalt der intermizellaren Flussigkeit des 
Eies an Ca und Mg ist etwas niedriger als der des Seewassers. Der hier 
vorliegende Konzentrationsunterschied ist indessen bei weitem nicht so 
gross wie beim Kalium. Wenn man nun gleichzeitig mit dem Li-Gehalte den 
Ca- oder Mg-Gehalt erhoht, sollte die Lithiumwirkung verstarkt werden. Dies 
- nicht der Fall, wie aus obigem hervorgeht. 

Eine Erhohung des Ca-Gehaltes des Li-Seewassers beschleunigt zunachst 
die Zytolyse bei vielen Larven; nach Erreichung einer bestimmten Konzen 
tration schutzt Ca gegen die Li-Wirkung. Es liegt hier die Erklarung auf der 
Hand. Eine Erhohung des Ca-Gehaltes wirkt abdichtend auf die Zellober- 
flache und vermindert somit die Permeabilitat. Dies ist ja eine fur viele 
Objekte nachgewiesene Tatsache. Fur das Seeigelei liegen zahlreiche Ver- 
suche von HERLANT und ven mir (1925) vor, die zeigen, dass Ca von allen 
in dieser Beziehung untersuchten Ionen am meisten abdichtend auf die Zell 
oberflache wirkt (vgl. hiertiber auch Spek, 1928 a, wo die Frage der Wit 
kungsweise des Ca eingehend behandelt wird). In den niedrigeren Ca-Kon- 
zentrationen unserer Versuche werden einzelne Keime vorhanden sein, bei 
denen die Permeabilitat hoher ist. Bei diesen werden sich die fallenden Wir- 
kungen von Ca und Li vereinen. Es tritt Zytolyse ein. Bei den widerstands 
fahigeren Larven wird Ca schon in der b-Mischung eine wenn auch gering 
fiigige schiitzende Wirkunge austiben, wodurch der ektodermale Teil des 
Keimes nach Uberfiihrung in normales Seewasser etwas vergrossert wird. 
Als ein Zeichen der abdichtenden Wirkungen des Ca konnen wir auch das 
geringere Volum der Keime in dem Li-Ca-Seewasser 1m Verhaltnis zu der 
Kontrolle betrachten. Die Wasserbewegung durch die Zelloberflachen 1st 
gvehemmt. 

Fur MgCl, werden etwa dieselben Uberiegungen gelten wie fur CaCl,. 


In allen Plasmolyseversuchen mit befruchteten Eiern hat es sich herausgestellt 
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dass Mg beztiglich seiner Wirkung auf die Oberfliche in der Reihe nach 
Ca kommt. 

Diejenigen Keime, die in dem Mg-Li-Seewasser bleiben, kénnen frither 
zytolisieren als die Keime im Li-Seewasser (vgl. oben). Bei langerer Ein- 
wirkung konnen die fallenden Wirkungen Mg und Li addiert werden. 

Wie ist nun die merkwiirdige Wirkung des K-Zusatzes zu dem Li-See- 
wasser zu deuten? Seit langem ist die antagonistische Wirkung zwischen 
K und Ca bekannt (vgl. hierttber Lore, 1910). Li steht in der Fallungsreihe 
in der Nahe von Ca, wenn auch die Wirkungen des Li in dieser Beziehung 
weit schwacher sind. Es ist dann wahrscheinlich, dass auch zwischen K und 
Li ein Antagonismus vorhanden sein soll. Ein solcher Antagonismus ist in 


der Tat von LorsB (1020) nachgewiesen worden. Versuche in dieser Richtung 


sind auch von uns frither verdffentlicht worden (RUNNSTROM, 1925 a, S. 144). 


Unsere oben geschilderten Versuche sprechen in der Tat auch fiir einen Anta- 
gonismus zwischen K und Li. Gegen unsere diesbeztigliche Versuchsanord- 
nung kann eingewendet werden, dass wir Seewasser als ein indifferentes Ver- 


» 


dinnungsmittel betrachtet haben; vgl. z. B. 


Seewasser 


Kine hier in Betracht kommende Verdiinnung mit NaCl kann sicher als 
indifferent betrachtet werden. Dies geht aus mehreren Versuchen hervor. Bei 
der Erhohung des K-Gehaltes nimmt bei Verwendung des Seewassers als 
Verdunnungsmittel auch die Konzentration von Mg und Ca ab. Es ist aber 
leicht zu berechnen, dass diese Abnahme so geringftigig ist, dass dieselbe 
nicht in Betracht kommen kann. Eine Abnahme der Konzentration dieser 
Ionen wurde nach obigem eher verschlechternd wirken, kann also an der 
verbessernden Wirkung keinen Anteil haben. 

Es fragt sich nun: Wo setzt der Antagonismus ein? Verhindert K das 
EKindringen von Li oder wirkt K im Inneren der Zelle der fallenden Wirkung 
des Li entgegen? K hat von den untersuchten Katicnen die Deplasmolyse der 
Kier in einer hypertonischen Losung am meisten befordert (RUNNSTROM, 
1925). Ein K-Zusatz macht folglich die Eioberflache weniger resistent, mehr 
permeabel. Demnach ist es sehr unwahrscheinlich, dass ein K-Zusatz den 
Fintritt von Li in die Zelle absperrt. Eher mtissen wir annehmen, dass durch 
K-Zusatz die fallende Wirkung des Li auf das Protoplasma vermindert wird. 

K wirkt gemiss dem Gesagten auf andere Weise dem Li entgegen als 
Ca und Mg. Man kann die Sache so ausdricken, dass Li und K antago- 
nistisch, Li und Ca bzw. Mg synergisch wirken (vgl. hieruber RUBINSTEIN, 
1928). Die synergische Wirkung ftthrt zu einer Herabsetzung der Permeabil- 


tat der Zelloberflache, die antagonistische Wirkung zu einer Aufhebung der 
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fallenden Wirkung des Li. Zwischen Li und K herrscht nach der Ausdrucks- 
weise RUBINSTEINs eine typische symbathe Abhangigkeit. Es scheint moglich, 
das die hier beschriebenen antagonistischen Wirkungen sich zu einem naheren 
quantitativen Studium des Antagonismus eignen. 
Die plausibelste Theorie des Antagonismus ist wohl die, dass es sich um 
chemische Bindung der Kationen mit Kolloidionen handelt (vgl. RUBINSTEIN, 
a. O.). Die Erscheinung wiirde dabei von dem Gesetz der Massenwirkung 
‘herrscht sein. In der Tat finden wir z. B. eine direkte quantitative Ab- 


hangigkeit der Entwicklung des Stomodiums von der K-Konzentration. Auf 


eine nahere Behandlung der quantitativen Verhiltnisse wollen wir indessen 
hier nicht eingehen. 

Der SCN-Ion wurde in den Kreis unserer Versuche hineingezogen, um 
die Wirkung eines quellend wirkenden Anions zu studieren. Wir finden zwar 
eine Zuruckdrangung der Ausbreitung des Entoderms und _ folglich ein 
grosseres Ektodermgebiet bei den SCN-Li-Larven, von der stark verbessern- 
den Wirkung des K-ions ist aber nicht die Rede. Es ist dabei hervorzuheben, 
dass SCN schon an sich schadlich wirkt. Hier liegen schon Beobachtungen 


von Hersst (1895) vor. Er fand bei Keimen von Asterias glacialis eine 


Unterdruckung der Gastrulation. Wir haben (1928 c) die Einwirkung von 


NaSCN auf den Keim von Paracentrotus lividus geschildert. Es liegt hier 
eine spezifische Wirkung auf den vegetativen Teil vor, die zu einer Abtotung 
desselben fuhren kann, wahrend der animale Teil zu einer langwimperigen 
Dauerblastula werden kann. Auch in den Li-SCN-Versuchen findet man eine 
gewisse Beschadigung des ento-mesodermalen Teiles des Keimes. Die Ver- 
hinderung der Ausbreitung des Entoderms kann hier sehr wohl mit der scha- 
digenden Wirkung des SCN zusammenhiangen. Wie ist die schadigende Wir- 
kung des SCN-Ions aut das Entodermgebiet zu erklaren? Nach den Er 
gebnissen (1928 c) tritt im vegetativen Keimbezirke eine Fallung oder 
Flockung (Koagelbildung) der Plasmakolloide bei gewissen Konzentrationen 
von SCN ein. Dies scheint paradoxal in Anbetracht der Tatsache, dass SCN 
stark quellende Wirkungen ausubt. Fur das Seeigelei wissen wir das nach 
(1928 b, S. 211). Es konnen aber quellende und fallende Wirkungen kom- 
biniert werden, wenn bei den im Plasma vorhandenen komplizierten Kom- 
plexen die Quellung einer Komponente zu der Fullung einer anderen fuhrt. 
Es ist weiter zu bedenken, dass SCN nicht nur an sich, sondern auch durch 
Storung der normalen Elektrolytverteilung wirken kann. 

Ein ahnliches Verhalten wie bei SCN-Wirkung hat man in der Tat bei 
K-Mangel. Der vegetative Teil wird starker als der animale beschadigt. In 
extremen Fallen kommt es wie in unseren SCN-Versuchen zu einer Abtotung 
des vegetativen Keimteiles, wahrend der animale fortlebt (RUNNSTROM, 1925, 
S. 86). Wir haben diese Tatsache so gedeutet, dass K leichter aus dem vege- 


tativen als aus dem animalen Teile des Keimes hinausdiffundiert. Es konnte 
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auch von einer verschiedenen Stabilitat der Plasmakolloide in den beiden 
Keimbezirken die Rede sein. Indessen spricht eben die starke Wirkung des 
Li auf den animalsten Teil des Keimes dafur, dass derselbe fallenden Wir- 
kungen gegenuber empfindlich ist. Es kommt zwar nicht zu einer Zytolyse, 
aber zu einer Hemmung der hier normal eintretenden Differenzierungen. 

SCN hat nicht dieselben antagonistischen Wirkungen gegen Li wie K. 
Es scheint uberhaupt so zu sein, dass Anionen nicht gegen Kationen antago 
nistisch wirken konnen. Es liegen hier Versuche von HOser und Scuur 
MEYER (1926) mit Eiweisslosungen vor. Diese Versuche zeigen, dass der 
Kationenantagonismus nur an der alkalischen Seite des isoelektrischen Punktes 
(am negativen Eiweiss) festgestellt werden kann, wahrend ein Anionenanta- 
gonismus an der sauren Seite des iscelektrischen Punktes (am positiven Fi- 
weiss) vorhanden ist. Offenbar greifen Kationen und Anionen an verschie 
denen Punkten ein (vgl. RuBINsTEIN, a. a. O.). In diesem Sinne sprechen 
auch unsere Beobachtungen (1925 a, S. 156), dass SO, und PO, nicht die- 
selbe Fahigkeit wie Ca haben, die schadliche Wirkung einer reinen NaCl- 
Losung auf das Seeigelei aufzuheben. 

Wir sind somit in diesem Abschnitt zu dem Ergebnis gekommen, dass 
Li in der verwendeten Konzentration in die Zellen hineindringt und hier eine 
Veranderung der Plasmakolloide im Sinne einer Strukturvergroberung 


bewirkt. 


VIII. UBER DIE EINWIRKUNG VON CO AUF DIE ENTWICKLUNG 
DES SEEIGELEIES. 


Wir haben nach Mitteln gesucht, um die Li-Wirkung nachzuahmen. Erst 
in dem niachsten Abschnitt wollen wir die Frage naher erortern, was fur 
die Li-Wirkung am meisten charakteristisch ist. Es ist klar, dass 
die Natur der Li-Wirkung aufklarend wirken muss, wenn es gelingt, dieselhe 
auch durch andere Mittel hervorzurufen. Wir gehen unmittelbar zur Schil- 
derung des Versuches titber, der wenigstens einen teilweisen Erfolg gehabt hat. 

Es handelt sich um Versuche mit Gemischen von CO 97% und O, 3 %. 
Die Eier von Paracentrotus wurden unmittelbar nach der Befruchtung in so 
genannte Carrelflaschen von etwas modifizierter Form wtbergefuhrt. Die 
Carrelflaschen sind flache Behalter, die in unserem Fall mit zwei seitlich 
angeschmolzenen Rohren versehen sind. Diese dienen zum Durchleiten des 
Gasgemisches und sind mit Hahnen versehen. Die Eier werden durch eine 
obere, mit Glasstopsel verschliessbare Offnung hineingeftthrt. Man kann wah- 


rend des Versuches den Entwicklungsgang der Eier bei schwacher mikro 


skopischer Vergrosserung kontrollieren. Wahrend der Durchleitung des Gas 
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gemisches schuttelt man das Gefass, um die Verteilune des Gases zwischen 
Flussigkeit und Gasraum zu erleichtern. 


Das Resultat hangt nun ganz davon ab, ob man die Ejier belichtet oder 


im Dunkeln halt. Im letztgenannten Fall tritt keine Entwicklung ein (vgl. 


RUNNSTROM, 1928 ¢ und d, a. a. O. auch Literatur). Man findet auch keine 
Kernvergrosserung. Im Dunkelfeld erscheinen die Eier ziemlich stark grau. 
Im Zentrum des Eies ist ein dunkleres Gebiet. Es handelt sich um eine 
Plasmaverdichtung; aus diesem Gebiete werden die Einschlusse hinaus- 
getrieben. Trotzdem erscheint auch dieser Tei! im Dunkelfeld grau. Die Wir- 

folglich eine ahnliche, aber viel starkere als diejenige, die der Zu 
satz von Li zu Seewasser hervorruit. Belichtet man dagegen die Carrel- 
flasche, tritt eine wenn auch im Verhaltnis zu der Kontrolle verspatete Ent- 
wicklung ein. Der Grad der Verspatung bzw. Hemmung hangt von der Licht- 
intensitat ab. Diese kann man auf einfache Weise so variieren, dass man die 
Carrelflaschen in verschiedener Entfernung von einer Lichtquelle aufstellt. 
Als Lichtquelle diente bei unseren Versuchen eine hundertkerzige Metall 
fadenlampe. Bei den Versuchen, die hier beschrieben werden, stellten wir die 
Carrelflaschen in 20—30 ccm Entfernung von dieser Lampe. War die Be- 
leuchtung intermittent, konnte man beobachten, dass die Entwicklung nur in 
den Perioden vorwarts geht, in denen die Eier belichtet waren. Nach etwa 
20 Stunden wurden die Eier in normaies Medium zurtckgebracht. Die Keime 
schlupfen aus der Membran und schwimmen. Sie sind aber stark beschadigt. 
Bei einer naheren Beobachtung findet man, dass der animale Pol aller typi- 
schen Differenzierungen entbehrt. Der Wimperschopf fehlt vollstandig. Das 
ganze Ektoderm besteht aus Plattepithel. Der vegetative Teil ist ebenfalls 
stark beschadigt. Der grosste Teil des vegetativen Keimbezirkes tritt in der 
Form von isolierten pathologischen, im Dunkelfeld stark leuchtenden Zellen 
auf, die das Blastocél ausfullen. Es ist offenbar, dass sowohl der animale als 
auch der vegetative Teil des Keimes stark beschadigt sind. Unbeschadigt sind 
nur die Zellen einer dem Ektoderm angehorigen Zwischenregion. Dieses 

erinnert sehr an das, welches man bei Uberdosierung von Li-Cl 
findet. Wenn man die Kultur kontinuierlich belichtet, schreitet, wie genannt, 
die Entwicklung, obgleich etwas verspatet, weiter. 

Nach 18—20 Stunden sind die Keime in normales Medium zuruckgefuhrt 
worden. Sie befanden sich nun im Blastulastadium. Diese Blastula gaben uns 
die Hoffnung, hier die genaue Nachahmung der Li-Wirkung erreicht zu 
haben. Ihrem Aussehen nach erinnern sie namlich an die Li-Blastulz. Die 
Zellwand hat in der Tat dasselbe Aussehen wie bei diesen (vgl. Fig. 32). Die 
Skelettbildner wandern weiter animalwarts als normal in das Blastocol hinein. 
\m animalen Pol sind die Zellen niedriger als normal. Beobachtung im 
Dunkelfelde verstarkt den Eindruck, dass hier eine grosse Ahnlichkeit mit 


den Li-Blastulz vorliegt. Die Zone mit orangegelber Farbe der Oberflache 
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erstreckt sich bedeutend weiter animaiwiarts als bei normalen Blastule. Dies 


ist, Wie aus unseren Beobachtungen (1928 c) hervorgeht, fiir die Li-Keime 


charakteristisch. In etwas spiterem Stadium finden wir auch in einer grossen 
Anzahl von Fallen, dass der Kranz der Skelettbildner animalwarts verschoben 
ist (vgl. Fig. 33). Angesichts der in dieser Figur dargestellten Verhialtnisse 
erscheint es wahrscheinlich, dass diese Keime sich als typische Li-Larven 
weiterentwickeln werden. Dies ist indessen im allgemeinen nicht der Fall ge- 
wesen. Es tritt eine Invagination ein; der Urdarm hat normale Proportionen 
im Verhaltnis zu dem Ektoderm. 

Wir finden somit wieder, dass die gelbe Farbe der Lipoidschicht nicht 


ein sicheres Anzeichen einer festgelegten Determination ist (vgl. das dariiber 


\ 
Fig. 32. Paracentrotus lividus. Blastula- Fig. 33. Beginnende Gastrula aus einer be- 
stadium aus einer belichteten Kultur in lichteten Kultur in 97% CO + 3% Od. 
97 % CO + 3% Ors. Etwa 20 Stunden Nach 21 Stunden in normales Seewasser 
nach der Befruchtung. Etwa 480 X. zurtckgebracht. 2 Stunden spater gezeich- 

net. Etwa 480 X. 
schon oben, S. 378, Geausserte). Indessen findet man in den CO-Zuchten 
jedesmal eine kleinere Anzahl von Larven, die schcn ausserlich an die Li- 
Larven erinnern. Wie Fig. 34 zeigt, handelt es sich um Exogastrule. Dies 
ist aber nicht die einzige Ahnlichkeit mit den Li-Larven. Vor allem ist daraut 
hinzuweisen, dass die Differenzierung des animalen Teiles des Ektoderms 
vollstandig ausgeblieben ist. Die Ektodermzellen sind hier platt, ein Wimper- 
schopf fehlt vollstandig. Weiter ist wie bei den Li-Larven der Kranz der 
Skelettbiidner stark animalwarts verschoben, und es werden tuberzahlige Drei- 
strahler angelegt. In der Tat evinnert die Larve auf schlagende Weise an die 
oben (Fig. 14) abgebildete Li-Larve aus einem Gemisch 105 ccm Seewasser 
2 ccm LiCl. 

Verfolgen wir weiter die Entwicklung der CO-Keime mit invaginiertem 

Urdarm, so findet man auch hier charakteristische Abweichungen von der 


Kontrolle. Zunachst ergeben sich verschiedene Abweichungen im Skelettbau. 


A. 1928: 
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Wir sind bis auf weiteres nicht auf ein naheres Studium dieser Verhaltnisse 
eingegangen. So viel ist aber offenbar, dass hier ahnliche Verhaltnisse wie 
bei den K-Li-, Mg-Li- und Ca-Li-Larven vorliegen. Es sei erwahnt, dass 
einige Falle gefunden wurden, wo ein doppeltes System von Dreistrahlern 
ausgebildet wurde. Der animale Kreis wird dabei schwacher. Fig. 35 stellt 
eine Pluteuslarve einer CO-Kultur 2 Tage nach der Uberftthrung in normales 
Medium dar. Wir weisen zunachst darauf hin, dass die Analfortsatze (a/) 
bei dieser Larve eine animalere Lage haben als bei einer Kontrollarve. Dies 
hangt damit zusammen, dass die Skelettbildner von Anfang an animalwarts 
verschoben worden sind. Im allgemeinen 
= ‘ tritt aber eine Regulation in der Skelett- 
Ko YY ausbildung wie bei den K-Li-Zuchten ein. 
Die Analfortsatze erscheinen dabei am nor- 
malen Ort. In einer anderen Hinsicht ist 
die in Fig. 35 wiedergegebene Larve fur 
die CO-Zucht charakteristisch. Die Anal- 
fortsatze sind ark ausgebildet, dage 
oe fehlen die Oralfortsatze. 
Dies hangt mit einer mehr oder weniger 
veitgehenden Verkummerung des animal 
sten Teiles bei den CO-Larven zusammen. 
i der Larve Fig. 35 ist der genannte Teil 


verhaltnismassig wohl ausgebildet. Eine 


noch starkere Verkummerung findet man 
| 


bei dem Objekt der Fig. 36. Die Larve ist 
im ubrigen wohl ausgebildet mit langen 
Analfortsatzen und einem gut ausgebil 
deten Scheitelteil. Die Verkummerung des 
animalen Teiles kann indessen noch weiter 
Célomanla 


eehen, so dass der Larve jede 
450 X 


einer dem animalen Pole 
entsprechenden Epithelverdickung abgeht. Das Stomo- 
daum ist schwach ausgebildet. In Fig. 35 finden wir dasselbe angedeutet. 
Zum Durchbruch einer Mundoffnung ist es nicht gekommen. Bei dem 
Objekt der Fig. 36 fehlt uberhaupt ein Stomodaum. Die zuletzt ge- 
schilderten Verhaltnisse erinnern in der Tat sehr an das, was in den K-Li- 
Zuchten gefunden worden ist. Die oben beschriebene Behandlung mit dem 
CO-O,-Gemisch ruft offenbar dieselben Wirkungen hervor wie die Behand- 
lung mit einer der schwacheren Li-Losungen in Seewasser oder mit K-Li- 
Seewassergemischen. 

Wir stehen nun vor der Frage: Wie wirkt die CO-Behandlung auf das 


Prot yplasma r 
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Die Antwort liegt hier viel naher als im Falle der Li-Wirkung. CO 

hemmt die Oxydationen in den Zellen. Im Dunkeln ist diese Hemmung so 

stark, dass eine Entwicklung uberhaupt nicht eintritt (vgl. RUNNsTROM, 


1928 d, wo auch Literatur). Bei Belichtung ist die Hemmung viel geringer. 


af 


Fig. 35. Pluteus aus einer Kultur 97% CO + 3% Os. Nach 21 Stunden in normales 


Seewasser zurtickgebracht. 50 Stunden spater fixiert und gezeichnet. st Stomodaum, 
af Analfortsatz. Etwa 480 X. 

Allerdings ist diese bei der in Rede stehenden CO-Konzentration so stark, 

dass eine Verlangsamung der Entwicklung eintritt. Die verschiedenen Teile 

Keimes sind indessen verschieden empfindlich gegen die Herabsetzung der 


Oxydation. Es ist unzweifelhaft, dass der animalste Teil des Keimes dei 


Fig. 36. Pluteus aus einer Kultur 97% CO + 3% Os. Hat dieselbe Geschichte wie 
Objekt Fig. 35. Etwa 480 


emptindlichste ist. Dies ist schon von CHILD (1916) angenommen worden. 
Von einem Gefalle in animal-vegetativer Richtung beztglich der Empfind- 
lichkeit gegen CO, d. h. gegen Herabsetzung der Oxydationen, konnen wir 
indessen nicht reden. Der nachst empfindlichste Teil ist der vegetativste Teil 
des Keimes. Am wenigsten empfindlich sind offenbar die aquatorialen Ge- 
biete. Unsere Erfahrungen (vgl. 1928 c) sprechen daftir, dass die Verhalt- 
nisse bei der abgestuften Empfindlichkeit bedeutend komplizierter sind, als 
es nach den Angaben CuiLps und seiner Mitarbeiter den Anschein hat. Man 


darf sicher nicht annehmen, dass eine fiir alle verschiedenen Einwirkungen 
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festgelegte Richtung des Gefalles vorliegt. Wir brauchen aber nach obigem 
nicht weiter hervorzuheben, dass die differentielle Empfindlichkeit sich bei 
CO- und Li-Wirkung vollstandig ahnlich verhialt. 

Es geht aus unseren fritheren Studien (1928 b und d) hervor, dass eine 
Herabsetzung der Oxydationen auf die Struktur des Plasmas zuriickwirkt. 


Es tritt bei Oxydationshemmung eine Dispersitatsverminderung der Plasma- 


kolloide ein. Die Wirkung der Oxydationshemmung ist folglich mit derjenigen 


verwandt, die von Li ausgettbt wird. 


IX. ZUR DEUTUNG DER MORPHOLOGISCHEN WIRKUNG DES 
LITHIUMS AUF DIE SEEIGELKEIME. 


Es ist unser Programm, einerseits die Wirkung chemischer Eingriffe auf 
die Plasmakolloide und den Zellstoffwechsel, anderseits die morphologischen 
Wirkungen der betreffenden Eingriffe zu untersuchen. Das erste Glied unserer 
Studien in dieser Richtung bildete die Untersuchung uber den Einfluss des 
K-Mangels auf das Seeigelei (1925 a). Es ist klar, dass diese physiologisch 
betonte Art entwicklungsmechanischer Forschung auch zur Klarung des 
Determinationsproblems beitragen kann. 

Die Analyse der Einwirkung des Li auf das Protoplasma hat ein beson- 
deres Interesse wegen der auffallenden morphologischen Wirkung der Li- 
Behandlung nach Hergst. Die Li-Behandlung ist sozusagen ein entwicklungs- 
mechanisches Instrument. Als solches ist z. B. die Li-Wirkung in den Arbeiten 
v. UstscHs (1925) verwendet worden. 

Als ein Ergebnis der obigen Untersuchungen konnen wir feststellen, dass 
Li in die Zellen eindringt und dort infolge seiner fallenden Wirkung eine 
Strukturvergroberung hervorruft. Wie kann nun eine solche Feststellung die 
uberaus komplizierten und mannigfaltigen morphologischen Wirkungen des 
Li-Zusatzes erklaren? Herpst (1893, S. 183 u. ff.) stellt sich vor, dass Li 
vor allem in den vegetativen Teil des Keimes eindringt und dort seine Wir- 
kungen entfaltet. Auch SpeK (1918) meint, dass Li leichter in den Entoderm 
teil des Keimes eintritt. Wir sind auch (1025 a) zu der Auffassung gekom 
men, dass der vegetative Teil des Keimes aller Wahrscheinlichkeit nach tur 
Elektrolyte permeabler ist als der animale. 

MacArtTuurR (1924) hat darauf hingewiesen, dass Li vor allem animal 
(apikal) eingreift. Die ubrigen Wirkungen waren eher als Folgeerscheinungen 
der Wirkung auf den animalen Teil aufzufassen. Die Wirkungen des Li auf 
den animalen Teil sind nattirlich auch Herpst nicht entgangen. Besonders 
machte er, wie schon genannt, auf die Verschiebung der Skelettbildner animal- 
warts aufmerksam. Als das Wesentliche der typischen Li-Entwicklung hebt er 


aber die Ausbreitung des Urdarmabschnittes auf Kosten des Ektoderms hervor. 


52 


416 
= 


DIE WIRKUNG DES LITHIUMS AUF DEN SEEIGELKEIM 


Unsere Ergebnisse heben unzweifelhaft die Wirkung des Li auf den 


animalen Teil der Larve hervor. Aus den K-Li-Versuchen ist es klar, dass 


der animalste Teil der Li-Wirkung gegeniiber der empfindlichste ist. Wir 


finden hier auch nach Uberfithrung der Keime in normales Seewasser eine 
Hemmung der Ausbildung des animalen Teiles der Larve. Wir haben weiter 
gezeigt, dass hier die Stomodaumbildung je nach der K-Konzentration mehr 
oder weniger weitgehend gehemmt wird. Ahnliche Verhiltnisse herrschten 
auch in den Li-Mg- und Li-Ca-Versuchen, obgleich Ca und Mg nicht in so 
niedriger Konzentration wie K wirken. Es ist schon von Herrst festgestellt 
worden, dass eine Ausbreitung des Urdarmabschnittes bei schwacherer Li 
Wirkung nicht eintritt. Dagegen ist bei solchen Larven schon eine Hemmung 
der Differenzierung des animalen Teiles zu konstatieren. Es bleibt die Aus 
bildung des Akrons aus, und die Skelettbildner sind animalwarts verschoben. 
Diese letzterwahnten Verhaltnisse miissen wir als fiir die Li-Wirkung sehr 
wesentliche hinstellen. Dieselbe Wirkung wurde unter dem Einfluss der Be 
handlung der Keime mit CO beobachtet. Aus diesem Ergebnis kann man 


oes 


y 
* 


bestimmt schliessen, dass der animale Teil einer Oxydationshemmung 
uber empfindlicher als die ubrigen Teile des Keimes ist. Auch Cuiip (1915, 
1916) meint, wie oben erwahnt, dass der animale Teil der Sitz des regsten 
Stoffwechsels ist. Es ist indessen aus den CO-Versuchen zu schliessen, dass 
das Sauerstoffbedtirfnis sowohl an dem animalen als auch an dem vegetativen 
Pole ein Maximum hat. In den Li-Versuchen nach HERrgpst tritt zwar keine 
Hemmung der Differenzierung, sondern eher eine Hypertrophie im vegetativen 
) 


Teil ein. Dagegen tritt eine Plasmaschadigung am leichtesten in diesem Teil 


ein. Davon zeugt z. B. die Leuchtkraft der in das Blastocol hineingewanderten 
Mesenchymzellen der Fig. 4. MACARTHUR meint, dass in dem Li-Seewasser 
eine Umkehr der normalen Richtung des Gefalles eintritt. Es ist oben 
CuHILp gegentiber betont worden, dass es keine absoluten Gefalle der Empfind 
lichkeit gibt, sondern die Richtung kann bei verschiedenen Eingriften ver 
schieden sein. Es herrscht Ubereinstimmung beztglich der Richtung des 
Gefalles der Emfindlichkeit bei Li- und CO-Wirkung. Auch bei Einwirkung 
von K-freiem Seewasser wurde im entodermalen Gebiete ein Gefalle der 
Empfindlichkeit in der Richtung vegetativ-animal gefunden. 

Es soll nun versucht werden, ein Bild der morphologischen Wirkung 
des Li-Seewassers auf Grund der vorliegenden Tatsachen zu entwerfen. Die 
Hemmung des animalen Teiles bewirkt offenbar die Verschiebung eines 
Gleichgewichtes. Die Lage der die Skelettbildner anziehenden Region ist nicht 
von Anfang an fest determiniert. Die Lage dieser Zone hangt von Beziehungen 
zu dem Akronteil des Keimes ab. Sobald die Differenzierung des Akrons 
unterbleibt, riickt die Zone der Skelettbildner animalwarts. Schon die alteren 
Li-Versuche legen diese Auffassung nahe. Eine Bestatigung erfahrt sie durch 


unsere CO-Versuche, wo dieselben Wirkungen wie in den Li-Versuchen ein- 
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treten. Diese Versuche zeigen, dass hier keine spezifische Li-Wirkung vor- 
liegt. Das Gemeinsame der Wirkung von Li und CO liegt vor allem in der 
Unterdriickung des Akrons. In den CO-Versuchen liegt eine Fille von Ma- 
terial vor, das die Korrelation zwischen Ausbildung oder Unterdruckung des 
\krons und Lage der Skelettbildner zeigt. Weiter finden wir in den K-Li- 
rsuchen, dass eine Verstarkung der Differenzierung des animalen Poles 

ie Zone der Skelettbildner in vegetativer Richtung zuruckdrangt. Interessant 
dabei die oben geschilderte, bisweilen auftretende Asymmetrie der Zone 
der Skelettbildner. Dies deutet eine verschiedene Empfindlichkeit der beiden 
Seiten gegen die von dem animalen Pole ausgehende hemmende Wirkung an. 
Im allgemeinen riicken die Skelettbildner am leichtesten auf der linken Seite 
animalwarts. Wir hoffen bei anderer Gelegenheit zu dieser Frage ausfuhr- 
licher zuruckkommen zu konnen. Durch das Vorrucken der Zone der Skeleit- 
bildner gegen den animalen Pol ist schon eine Storung der normalen Pro- 
portionen des Keimes eingeleitet, und es muss wahrscheinlich sein, dass andere 
Storungen als Folge davon eintreten konnen. Bei starkerer Li-Wirkung ver- 
schiebt die Entodermzone ebenfalls ihre Grenzen animalwarts, wodurch das 
Ektoderm im Verhaltnis zum normalen verkleinert wird. In der animalen 
Keimhalfte ist sowohl die Potenz zur Ausbildung von Entoderm als auch 
von Ektoderm vorhanden. In dem Gebiet, das auch bei schwacher Li-Wirkung 
zum Ektoderm wird, herrscht eine Konkurrenz zwischen den beiden Potenzen. 
Wird nun die Li-Wirkung verstarkt, so tritt eine Verstarkung der entoderm- 
bildenden Potenz ein, da Li die Determination und Differenzierung des Ekto- 
derms hemmt. Li stort die Kolloidstruktur und damit auch den Stoffwechsel, 
der zur Differenzierung des Ektoderms notwendig ist. Diese Storung hangt 
mit der strukturvergrébernden Wirkung des Li zusammen. Die Struktur der 
Ektodermzellen ist auch bei normaler Entwicklung homogener als die der 
dermzellen. Es ist daraus verstandlich, dass die Entodermdifferenzierung 


einer strukturvergrébernden Wirkung vertriglich ist. Bei dieser Auf- 


ung der Sachlage wird dem Li eine Art von Schaltwirkung zugeschrieben. 


tatsachliche Grundlage zu der Auffassung ist das am deutlichsten 1m 


i-Versuchen hervortretende Verhiltnis, dass Li in erster Linie 
die animalen Differenzierungen he mmt. Die Potenz zur Entodermbildung 
muss in dem vegetativen Teil des prasumptiven Ektoderms starker sein als 
in dem animalen, denn die Entodermisierung schreitet je nach der Starke 
der Li-Wirkung in der Richtung vegetativ-animal fort. Man konnte hier 
auch dem urspriinglichen prasumptiven Entodermmaterial eine induzierende 
Wirkung zuschreiben. Durch den Einfluss des Li wurde das prasumptive 
Ektoderm durch Abschwichung der ektodermbildenden Potenz dieser induzie- 
renden Wirkung zugiinglich. Eine solche induzierende Wirkung des vege- 
tativen Teiles auf prasumptives Ektoderm hat in der Tat HOrstapivs (1925) 


auf ganz andere Weise nachgewiesen. Er verklebte den Mesomerenkranz eines 
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Kies mit einer meridionalen Halfte eines anderen Keimes von Paracentrotus 
lividus (vgl. Abb. 33 k bei HOrstapius). Der Keim bestand dann aus einem 
Viertel Entomesoderm- und drei Vierteln Ektodermmaterial. Indessen breitet 
sich die Urdarmzone auf Kosten der Ektodermzone aus, so dass eine normale 
Grosse des Entoderms erreicht wird. HOrstapius’ spricht auf Grund dieses 
Versuches von einem ,,Organisationscentrum‘ im vegetativen Teil des Keimes. 


Indessen kann auch der animale Teil auf den vegetativen induzierend wirken, 


Wie aus einem anderen Versuch HoOrstaptus’ schon hervorgeht. Es handelt 


sich um den Versuch Fig. 33 h (vgl auch seine Abb. 29 c und d). Der vege- 
tative Teil des Keimes wird von dem animalen getrennt und um 180° gedreht 
eingesetzt. Hier findet nun eine ganz andersartige Verwendung des Urdarm- 
materials bei der Differenzierung des Entoderms als unter normalen Verhalt- 
nissen statt. Die Induktion zu dieser Umpragung des vegetativen Keimmate- 
riales muss von der animalen Keimhalfte ausgehen. Es liegen folglich 
eher Wechselbeziehungen als ein fixes Verhaltnis von Uber- und Unterord- 
nungen vor. 

Die primare Voraussetzung fur die Ausbreitung des Entoderms in dem 
Li-Versuch ist nach unserer Analyse der Verhaltnisse die Unterdriickung des 
animalsten Teiles, der normal zu der Ausbildung des Akrons und der Mund- 
offnung fuhrt. Durch diese unterdruckende Wirkung des Li wird das Deter- 
minationsgefalle in dem prasumptiven Ektoderm weniger steil. Der animale 
Keimteil wird mit anderen Worten mehr indifferent und dadurch einer Ento 
dermisierung zuganglicher. Es ist aber nicht genug, dass die Differenzierung 
des animalen Teiles unterdruckt wird. Dies ist aus den Versuchen mit 
schwacher Li-Wirkung bzw. aus den CO-Versuchen ersichtlich. Der animale 
Teil ist hier unterdrtickt; trotzdem breitet sich das Entoderm nicht aus. Es 
ist ausserdem die Schaltwirkung des Li notwendig; bei schwacher Konzen- 
tration ist die Li-Wirkung auf das Protoplasma des vegetativen Teiles des Ekto- 
derms noch nicht gentigend stark, sei es, dass diese Zellen fur das Li weniger 
permeabel sind oder dass die Kolloide hier gegen die fallende Wirkung des 
Li resistenter sind. Eine Verschiebung der Zone der Skelettbildner tritt dagegen 
als unmittelbare Folge der Unterdritckung des Akrons ein. In solchen Fallen 
in denen eine asymmetrische Verschiebung der Zone der Skelettbildner vor- 
liegt, findet Ofters auch eine asymmetrische Entodermisierung statt, so dass 
das Entoderm an der Seite starker ausgebildet wird, an der die Skelett- 
bildner animalwarts verschoben worden sind. 

In diesen Erérterungen wird dem Li eher hemmende, unterdrtickende als 
positiv schaffende Wirkung zugeschrieben. Dies reimt sich am besten mit der 
fallenden Wirkung des Li. Eine verhaltnismassig geringe Erhohung der Li- 
Konzentration fuhrt zu einer starken Schadigung des Keimes. Li greift nach 
der vorgelegten Auffassung in das Gleichgewicht der determinierenden Fak- 


toren storend hinein. 
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Bisher ist die auffallende Wirkung des Li auf die Wachstums- 
richtung des Entoderms hier nicht diskutiert worden. Diese Seite der 
Li-Wirkung ist von SpEK (1918) eingehend erodrtert worden, und wir miissen 
vor allem auf seine Darstellung hinweisen. a Ausbleiben der Invagination 
hangt offenbar mit der fallenden Wirkung des Li zusammen, welche die fur 
die Invagination notwendige Fahigkeit zur Formveranderung unterdrivckt. 
Schon ein verhaltnismassig geringer K-Zusatz verbessert dieses Verhaltnis 
und befahigt zu einer mehr oder weniger vollstandigen Invagination. In 
dem Ca-Li-Seewasser tritt keine Invagination ein. Nach Uberftthrung der 
Keime in normales Seewasser kann dagegen eine Invagination stattfinden. 
Ca hat das Eindringen des Li verhindert, und nach Uberfithrung in normales 
Seewasser kann nun die Invagination eintreten. Der Mechanismus der [n 
vagination liegt indessen nicht nur im Ento-, sondern auch im Ektoderm. Von 
den Zellen des letztgenannten wird ein Druck ausgetbt, der zum Hinein 
des Entoderms beitrast. 

Versuchen mit Nilblausulfat wurde der \ tative Teil des Keimes 

des larbstofies gelahmt. in dem animalen 

Teile die Zellvermehrung normal fortschritt (vel. RUNNsTROM, 1928 ¢). 

Trotzdem die vegetativen Zellen sich vollig passiv verhielten, wurden sie zum 

erosseren oder kleineren Teil in das Blastocal hineingedruckt. In der Hem 

mung des animalen Teiles der Li-Keime liegt unzweifelhaft auch ein Faktor, 
der zur Hemmung der Invagination beitrict. 

Nach Herpst (1893) werden bei Verlangerung der Li-Behandlung vor 
dem Uberfthren der Larven in normales Seewasser die Proportionen zwischen 
Osophagus und Mitteldarm zum Vorteil der letzgenannten Bildung ver 
schoben. Die Larven wurden einmal nach etwa 20 Stunden, ein anderes Mal 
erst nach 40 Stunden in normales Seewasser tbergeftthrt. Wir haben die 


Starke der Li-Wirkun: 


y 


in the von Versuchen durch Veranderung 

Li-Konzentration abzustufen versucht. Die Keime wurden aber immer 
nach etwa 22 Stunden in normales Seewasser tbergefthrt. Es wurden dann 
die Larven in Formalin fixiert und die Umrisse mehrerer hundert Larven 
gezeichnet. Ein Blick auf die Zeichnungen tberzeugt aber davon, dass auf 
diese Weise keine Verschiebung in dem Verhaltnis zwischen Osophagus und 
Mitteldarm erreicht wird. Es scheint demnach moglich, dass die Grenze 
zwischen Osophagus und Mitteldarm erst nach der Zeit definitiv festgelegt 
wird, die der Li-Wirkung in unseren Versuchen zugemessen wurde. Wie L1 
die Grenze zwischen Osophagus und Mitteldarm verschieben kann bleibt noch 


zu analysieren. Wir hoffen, zu dieser Frage zuruckkommen zu konnen. Eine 


Art der Verschiebung in dem quantitativen Verhaltnis zwischen Osophagus 


und Mitteldarm haben wir in der oben (S. 397) beschriebenen Ausbildung 


akzessorischer Osophagi gefunden. 
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X. ZUSAMMENFASSUNG DER ERGEBNISSE. 


Es wird in dieser Arbeit versucht, die Wirkung des Li auf den Seeigel- 
keim von kolloidchemischen Gesichtspunkten aus zu analysieren, um so die 
morphologische Li-Wirkung nach Hergpst besser zu verstehen. 

Durch auf verschiedene Weise angeordnete Plasmolyseversuche wird 
gefunden, dass Li in seiner Wirkung auf das Protoplasma des Seeigeleies 
sich in folgende Kationenreihe einfiigt: Ca > Mg > Li>Na>K (Ab 
schnitt II). Auch bei verhaltnismassig schwachem Li-Zusatz (5 ccm) zu dem 
Seewasser (100 ccm) kann ein Grauerwerden des Zytoplasmas im Dunkelfeld 
beobachtet werden (Abschnitt III). Es wird hieraus geschlossen, dass Li eine 
strukturvergrobernde Wirkung auf die Plasmakolloide ausubt. Dies wird auch 
durch Beobachtungen besonders der Mitteldarmzellen von Li-Larven bestatigt, 
wo auch eine mikroskopisch sichtbare Vergroberung unter dem Einfluss der 
Li-Wirkung vorliegt. Es wird die Frage diskutiert, ob Li in die Zellen ein 
dringt und dabei das Problem der Elektrolytverteilung zwischen Zelle und 
Medium uberhaupt erortert. Es wird auf die grosse Bedeutung des DONNAN- 
Effektes hingewiesen und ein Versuch gemacht, mit Hilfe desselben den Ver- 
haltnissen im Seeigelei quantitativ Rechnung zu tragen (Abschnitt IV). Aus 
Versuchen mit Zusatz von KCl, MgCl, und CaCl, zu dem Seewasser wird 
geschlossen, dass Li in die Zellen eindringen muss. MgCl, und CaCl, er 
schweren von einer gewissen Konzentration an das Eindringen des Li und 
schwachen dadurch die Li-Wirkung ab. K wirkt auf eine andere Weise, in- 
dem dieser Ion die fallende Wirkung des Li antagonistisch aufhebt. SCN 
ubt dagegen nicht antagonistische Wirkungen gegen Li aus. 

Die Versuche mit Zusatzen von KCl, MgCl, und CaCl, zu dem Li-See 
wasser werden nach dem Schema S. 385 durchgefuhrt. Es handelt sich dabei 
immer um dem Seewasser isotonische Losungen (Abschnitt V—VII). 

Versuche sind angestellt worden, um die ,,Li-Wirkung“ durch andere 
Mittel zu erreichen. Die grésste Ahnlichkeit fanden wir, wenn das Seewasser, 
in dem die Keime sich entwickeln, mit einem Gemisch von 97 % CO +- 3 % O, 
in Gleichgewicht gebracht wird. Nur bei Belichtung tritt hier eine Entwick- 
lung ein. Im Dunkeln bleibt die Eizelle hier ungeteilt. Eine Verkummerung 


des Akrons und eine Verschiebung der Skelettbildner gegen den animalen Pol 


und schliesslich auch eine Exogastrulation tritt als Folge der Behandlung der 


Keime mit dem CO-O,-Gemisch im Licht ein. Die Entwicklung stimmt mit 
der von Keimen tberein, die mit schwacheren Li-Konzentrationen oder sit 
K-Li-Gemischen behandelt worden sind (Abschnitt VIII). 

In den CO- und Li-Versuchen wird nicht ein stetiges animal-vegetatives 
Gefalle gefunden, sondern es sind die animalsten und vegetativsten Teile am 


empfindlichsten. Dagegen hat man im Ektoderm ein animal-vegetatives, im 
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Entoderm ein vegetativ-animales Gefalle. Die CO-Behandlung setzt die 
\tmung herab. Die differentielle Entwicklungshemmung kann hier als ein 
Mass des Sauerstoffbedurfnisses der verschiedenen Keimteile betrachtet 
werden (Abschnitt VIII und IX). 

Aus den K-Li-, Ca-Li- und Mg-Li-Versuchen wird geschlossen, dass die 
Li-Wirkung in dem animalen Keimteile am nachhaltigsten ist. Diese Versuche 
richten somit ganz besonders die Aufmerksamkeit auf die Bedeutung des ani- 
malen Keimteiles fur die Li-Entwicklung. Es geht aus den Li- und CO-Ver- 
suchen in gleichem Masse hervor, dass eine Verkummerung des Akrons zu 
einer Verschiebung der Skelettbildnerzone animalwarts fuhrt. Das diese Ver- 
schiebung verursachende Moment muss naturlich auf ein fruhes Entwick- 
lungsstadium verlegt werden. Durch die erwahnte Verschiebung wird das 


prasumptive Ektoderm einer Entodermisierung zuganglich. Die vergrobernde 


Wirkung des Li auf die Plasmakolloide begtnstigt hier die entodermbilden- 


den Potenzen (Abschnitt IX). 

Bei K-Li-, Ca-Li- und Mg-Li-Versuchen kann die Verschiebung der 
Skelettbildner sowohl als auch die Entodermisierung einseitig verlaufen. Bei 
starkerer Einstiilpung des Entoderms auf der einen Seite des Keimes wird 
die Célomanlage auf dieser Seite starker entwickelt. Infolge einer asym- 
metrischen Lage der Skelettbildner findet man haufig eine asymmetrische 
Ausbildung des Skeletts, indem dasselbe mehr animalwarts auf der einen als 
auf der anderen verschoben ist. Unter diesen Verhaltnissen sind oft Regu 
lationserscheinungen zu beobachten, die trotz der Asymmetrie des Skeletts zu 
svmmetrischen Ausbildung der Fortsatze fuhrt. Nach Behandlung der 

K-Li-, Ca-Li- und Mg-Li-Gemischen sind die oralen Fortsatze 
neistens verkiimmert, die analen konnen dagegen wohlentwickelt sein. 

Bei den in normalem Seewasser weitergeztichteten Li-Larven konnen 
akzessorische Osophagusanlagen von dem Mitieldarm aus gebildet werden 


(Abschnitt V und VI). 
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VON TAPIRUS(MEGATAPIRUS) AUGUSTUS 
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VON 


VON RAUTENFELD 
AUS RIGA 
emerit. Seezolldirektor in China. 


Untersuchungen an den von Herrn P. von Rautenfeld in Ostasien gesammelten 
zoologischen Materialien. Aus dem zoologisch-verg] anatomischen Institut der Universitat 
Zurich. Nr. 2." 


A. EINLEITUNG. 


Die Perissodactylen-Familie der Tapiriden hatte im Tertiar cine weit 
grossere Verbreitung als jetzt, sowohl in der alten als auch in der neuen Welt. 
Fossile Tapiriden beginnen im Untereozan von Europa und Nordamerika und 


reichen in Europa bis in das Pliozan. Ob der Tapirius sinensis OWEN in gleicher 


Weise wie Tapirus pandanicus (Java)*, Tapirus Haysti Leipy, Tapirus tari 


jensis AMEGHINO u. a.* dem Pleistozan angehort, erscheint noch strittig, trotz- 
dem dass SCHLOSSER in seiner Abhandlung ther die fossilen Saugetiere Chinas 
(1903) die Ansicht vertritt, dass die von ihm und auch von KoKENn beschrie- 
benen Zahne desselben, schon deswegen weil sie ganz weiss sind, ,,zanz gewiss 
pleistocanes Alter“‘ haben. KOKEN selbst hingegen sagt in seiner Schrift uber 
fossile Saugetiere aus China (1885) in bezug hierauf: ,,Die von OwrEn nach 
wenigen Zahnen aufgesteliten Unterschiede erwiesen sich allerdings nicht alle 
stichhaltig, indessen sind auch andere Merkmale vorhanden, welche die chine- 
sische pliocane Art als wohlbegriindet erscheinen lassen.‘ 

Abgesehen von den obenerwahnten alteren Berichten von OWEN, KOKEN 
und SCHLOSSER, haben neuerdings W. D. Matrnew und WALTER GRANGER 
in dem Bulletin des American Museum of Natural History, Vol. XLVIII, 
Art. XVII, pp. 563—-598 (1923) eine vorlaufige Mitteilung uber fossile Sauge- 


tiere aus dem Pliozan von Szechuan, China, veroftentlicht, nach welcher im 


' Nr. 1, siehe Acta Zoologica Bd. VII, 1926, p. 329—330. 
* Siehe Matsumoto, H., Paletapirus yagii, sp. nov. Science Reports, Tohoku Uni 
versity, Sendai, Vol. 5, 1921, p. 87 

’ Siehe Trovessart, E.-L., Catalogus Mammalium, 1904. 
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Winter 1920—1921 Herr WaLTER GRANGER in einer Reihe von Gruben und 
Spaltbriichen bei dem Dorfe Yen-ching-kao in der Nachbarschaft von 
Wanhsien, Provinz Szechuan, unter andern tertiaren Saugetierresten mehrere 
Schidel, Unterkiefer usw. einer sehr viel grésseren als bisher bekannten Tapir- 
spezies gefunden hat, welche als neue Art Tapirus (Megatapirus) augustus 
benannt worden ist. In dem ebengenannten Bericht heisst es auf S. 563: 
‘The age of the fauna is provisionally placed as Upper Pliocene on account 


he abundance of Stegodon remains and absence of any higher type ot 


Die Ichang-Schlucht des Yangtz« 


Proboscidean, but its final correlation is left open for the present.” Und auf 


~ 


3 und 588 mit besonderm Hinweis auf Tapirius sinensis: 


teeth described by Owen, Koken figured a number of teeth and 


records two from the Haperrer collections. The latter were obtained at 
hundred miles down river from Yen-ching-kao; KOKEN’s material is said 
tly from caves in Yun-nan or other southern provinces. They are all referred 
istocene by ScHLosseEr. It would appear that OweEN’s species is closely related 
us, perhaps doubtfully distinct. Our tapir material consists of skulls, jaws, 
ry much larger species described below. It is not close to the modern Malayan 

the genus is distinct remains to be determined.” 
‘This species far exceeds in size any living tapir of which we can find record and 
so considerably in proportion of skull and details of tooth construction that we 


it provisionally as representing a distinct subgenus. All of our tapir specimens 
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appear to be referable to this gigantic species. T. sinensis is not present here, although 
specimens provisionally referred to it by SCHLOSSER may be 7. augustus. Although re- 
sembling 7. terrestris in the relative complexity of the anterior premolars, it appears 
in the skull to be an exaggerated type of 7. indicus, deeper and shorter with more 
massive vomer, high-set nasals, etc... .” 


Als ich im Jahre 1918 aus Sud-China nach dem Vertragshafen von 
Ichang versetzt worden war, um dort dem Seezollamt vorzustehen, wurde 
ich durch das Studium des umfangreichen Werkes ‘Research in China’, her- 


ausgegeben von der Carnegie Institution in Washington, dazu angeregt, meine 


», Die Hsin-T’an-Schlucht des Yangtze. Unten auf dem ersten Landvorsprung links 
grosse Orthoceratiten in situ. 


Aufmerksamkeit, wahrend meiner Inspektionsreisen den oberen Yangtze hin 
auf, auch den palaontologischen Funden in den wegen ihrer Grossartigkeit 
und wildromantischen Umgebung beruhmten Yangtzeschluchten zuzuwenden 
(Fig. 1). Es hatte auch schon kurz vorher die von der chinesischen Regierung 
begriindete Geological Survey of China unter fachmannischer Leitung des 
Geologen J. G. ANpDERSSON ausgedehnte Forschungen nach Fossilien in 
Nord-China begonnen, wenngleich jenes Institut erst spater, in Gemeinschaft 
mit den Mitgliedern der Expedition des American Museum of Natural 


History, sich dem Yangtzetale zuwandte. 
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Zur Zeit meines Aufenthaltes in Ichang war die Dampfschiffahrt auf 
dem oberen Yangtze, durch die bekannten Schluchten und Stromschnellen 


nach Chungking und Suifu hinauf, bereits vor zwanzig Jahren er6ffnet worden 


und es hatte damals der Kapitiin S. C. Plant, Inspektor jenes Flussgebietes 


und Begrunder der Dampfschiffahrt auf letzterem, ein Stationsgebaude in der 
Hsin T’an-Schlucht errichten lassen (Fig. 2). Letztere zieht sich in einer 
Lange von ungefahr sechs Kilometern zwischen steilen, drei- bis sechshundert 


» 


Meter hohen Felsufern dahin, hinter denen sich noch hodhere Berge erheben, 


und macht dann in ihrer Mitte eine fur die Schiffahrt recht gefahrliche scharfe 
Biegung, bis sie sich erweitert dort, wo das Dorf Hsin T’an sich befindet. 
Hsin T’an bedeutet zu deutsch ,neue Stromschnelle‘ und der Name ruhrt 
daher, weil dieselbe erst vor ungefahr zweihundertfunfzig Jahren, wahrend 
der Ming-Dynastie, infolge eines Bergrutsches entstanden ist. Eine noch ge- 
waltigere Hsin T’an wurde tbrigens auf gleiche Weise erst vor zweiund- 
dreissig Jahren (1896) oberhalb von Yiinyang gebildet. Erstere besteht cigent- 
lich aus drei Schnellen, die sich tber vier Kilometer erstrecken mit einer 
Senkung des Flussbettes von zirka sieben Metern. Die erste Schnelle wird 


von dem Flusschen Lung-ma-chi verursacht, welches in rechtem Winkel in 


4 
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den Yangtze fallt und eine grosse ficherformige Ablagerung von Felsblocken 
in einem Radius von etwa einem Kilometer aufgehauft hat, die gewisser- 
massen einen Damm bildet. Die beiden andern Schnellen werden einfach 
durch quer tber den Strom sich hinziehende Klippen verursacht. Zur Zeit 
des hochsten Wasserstandes im Juli und August sind letztere viele Meter tief 
den Blicken entzogen und somit auch die Fossilien am Flussufer, wahrend 
sie im Winter fast uniberwindliche Hindernisse dem Dampferverkehr bieten. 


Dort fand ich nun im Dezember 1918 und nachher noch zu verschiedenen 


Fig. 4. Orthoceras sinensis in situ am linken Yangtze-Ufer in der Hsin-T’an-Schlucht. 


Malen im sogenannten Kisingling-Kalkstein der Neichiashan-Formation des 
Silurs eine Menge Orthoceras sinensis-Schalen, Pagodasteine von den Chi- 
nesen benannt, indem sie mit dem Blitz in Zusammenhang gebracht werden, 
welcher beim Treffen des Gesteins das Bild der auf den hohen Flussufern 
uberall errichteten Pagoden reproduzieren soll (Fig. 3 u. 4). An den Abhangen 
der unmittelbar vom Flussufer emporsteigenden Berghohen sammelte ich 
ausserdem in gleichem Gestein sowohl Orthoceratiten als auch andere Nauti- 


loiden, sowie eine Menge Brachiopoden und Krinoideenbruchsttcke, aber nur 


wenige Trilobitenreste, zum Teil lose umherliegend (Fig. 5). Mittelkambrische 


Trilobiten, meist zur Gattung Drepanura gehorend, fand ich nachher im Jahre 


28. A. Z. 1928. 
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1923 hingegen in grosser Menge auf Kalksteinplatten sogenannte Tri- 


lobiten-Schlachttfelder im Wen Ho bei Ta Wen Kou, sudlich vom T’ai Shan 
in Shantung. Die Chinesen nennen sie Schwalbensteine und verkaufen sie als 


ire. Schwalben sollen ihren Schatten auf dem Gestein zurtck- 


lusus natt 
gelassen haben. Schon Konfuzius erwahnt ihrer im funften Jahrhundert vor 


unserer Zeitrechnung. Meine Sammlungen jener Fossilien befinden sich nun- 


ehr in den zoologischen Muscen von Zurich und Basel. 
Meine Fahrt auf dem Yangtze nach Westen fortsetzend, gelang es mir 


auch noch in demselben Jahre in Wanhsien, Provinz Szechuan, den in dieser 


ordergrunde silurische Schieferplatten mit Brachiopoden, Krinoideen, Ortho- 
inigen wenigen Trilobiten etc. an einem Abhang der Hsin-T’an-Schlucht des 
Yangtze. Im Hintergrunde Kapitan S. Plant. 


\bhandlung zu beschreibenden Tapirschadel zu erwerben, welcher sich jetzt 
im Besitz des zoologischen Museums der Universitat Zurich befindet. Ich 
verdanke das Exemplar dem Pater Lomparp der katholischen Mission in 
\Wanhsien, welcher mir dasselbe zusammen mit anderen Saugetierresten, die 


*h gleichfalls im Zuricher Museum befinden, auf das liebenswiirdigste ab- 


S1¢ 


t il 


trat. Er te seinerzeit jene Fossilien von Herrn Ingenieur LaNnet geschenkt 


erhalten, lcher sie im benachbarten Yen-ching-kao in einer Sandsteingrube 
anzig Fuss unter der Erdoberflache gefunden hatte. 
Vizeseezolldirektor, Herr Suzux1, in Wanhsien schrieb 


mir machtraglich auf Ansuchen von Pater LompBarp wie folgt: 
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“Pére LomBarp told me that the bones in question were found at Yen Ching Kou, 
about 30 li inland from Hu T’an or Fu T’an on the right bank of the Yangtze. The 
distance from Wanhsien to Fu T’an is 35 Chinese li. They were found embedded in 


sandstone about 20 feet below the surface of the earth in rolling hills.” 


SESCHREIBUNG DES SCHADELS: Nr. 89 P. v. R. 


Der vorliegende Schadel ist nicht vollstandig erhalten, da ihm der vor 
dere Teil des Oberkieferskeletts mit den Schneide- und Eckzahnen und den 


ersten beiden Pramolaren des rechten und dem ersten Pramolar des linken 


Fig. 6. Rechter Jochbogen, von aussen gesehen. Nach innen zu, uber und unter ihm, 
die Fragmente der Processus condyloideus und coronoideus des Unterkiefers 


Oberkiefers fehlt, sowie der gesamte Unterkiefer bis auf Fragmente des Pro 
cessus condyloideus und des Processus coronoideus, welche noch aut beiden 


Seiten in der Gelenkgrube des Oberkiefers, zwischen Jochbogen und Schadel 


eingequetscht, sitzen (Fig. 6). Auch erscheint das gesamte Calvarium stark 


gequetscht. Von hinten betrachtet muss die deformierende Kraft von schrag 
oben, rechts von der Seite gewirkt haben, so dass alle Breitenmasse sich ver 
andert haben. Besonders deutlich zeigen dieses die Jochbogen, wie an Fig 
7,8 u. 9 zu sehen ist. Die Hinterhauptsregion hat nicht viel unter dem Druck 
gelitten (Fig. 9). Ferner ist die rechte Zahnreihe in das Maxillare hinein- 
gepresst (Fig. 10), weshalb auch hier die Breitenmasse keinen Anspruch auf 


absolute Genauigkeit machen konnen. Es ko6nnen daher nur Masse, die in der 
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Mediansagittalebene liegen, und solche des kraftigen Hinterhauptbeins zum 


Vergleich mit andern Schadeln gebraucht werden. Zu bemerken ware noch, 


lass der hinterste Molar noch nicht ganz durchbrochen ist und daher darauf 
hindeutet, dass der Schadel einem jungeren Tiere angehort haben muss 


10). 


Fig. 7. Ansicht des Schadels von oben 


Nach den unten angegebenen vergleichenden Messungen scheint es sich 
hier um einen fossilen Tapirschadel zu handeln, welcher im wesentlichen sich 
nicht von dem im Jahre 1921 von GRANGER am selben Ort gefundenen 
Schadel des Tapirus augustus unterscheidet. SCHLOSSER mag recht haben, 
wenn er in einer Anmerkung zu seiner Abhandlung uber Tapirus sinensis 
in bezug auf die Grossenverhaltnisse bei den Zahnen des chinesischen 


Tapirs sagt: 
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»Allerdings gibt es in der Gegenwart in Amerika neben einander zwei verschieden 
grosse Arten — Tapirus terrestris und pinchacus und ebenso lebten bei Ajnasko in 
Ungarn zwei Arten von Tapirus neben einander — Tapirus hungaricus und priscus, des- 
gleichen auch im Pliocan von Stidfrankreich -—- Tapirus arvernensis und Vialetti. Es 


Fig. 8 Ansicht des Schadels von vorn oben. 


ware daher nicht unmoglich, dass auch in China zwei Arten von Tapirus neben ein- 


ander existiert hatten.“ 


Im Text heisst es freilich: 


Wie schon oben bemerkt, sind die von KoOKEN beschriebenen Zahne durchgehends 


kleiner als die von Herrn Dr. HABerER gesammelten, wahrend die OweEn’schen Originale 
in dieser Beziehung den Uebergang bilden. Wir durfen daher vielleicht doch den Schluss 
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alle diese Zahne trotz ihrer betrachtlichen Grossendifferenzen einer ein- 
angehoren konnten. Solche bedeutende Grossenschwankungen kommen auch 
Tapirzahnen aus den pliocanen schwabischen Bohnerzen vor, ohne dass man 
chtigt ware, sie auf mehrere Arten zu vertcilen. Jedenfalls ware es verfruht, fir 
Zahne aus China eine besondere Species aufzustellen, solange nicht vollstan- 


Kiefer gefunden sein werden.“ 


\nsicht des Schadels von hinten. 


ziemlich vollstandige Kiefer vorliegen, welche eine viel 


endere Schadel- und dementsprechende Zahngrosse erkennen lassen als 
‘apirits smensis OWEN besessen haben konnte, so durfte, wie gesagt, der 
n mir erworbene Schadel mit dem der neuen Spezies Tapirus (Megatapirits ) 
istus von GRANGER als identisch zu betrachten sein und zwar, wie letz- 
sich als ein outrierter Typus des 7apirus indicus herausstellen, 

lleicht direkt mit letzterem verwandt zu sein. Auch die grosseren von 


vesammelten Zahne durften zu dieser neuen Art gehoren. 
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MESSUNGEN. Nr. 8 T. indicus 
(Zurich) 

Foramen-Gaumenmass des Schadels (Basion 3: 166 
Hirnschadellange (Basion—Nasion) 55 200 
Mediane Lange der Parietalia (Bregma—Lambda) 68 
Grosste Frontallange (zwischen den aboralsten Punkten des Frontale 

und des Frontorale) 103 
Lange der Nasalia (Nasion—Rhinion), abgebrochen bei Nr. 80 .... 5 66 
Stirnbreite (Verbindungslinie der beiden Ektorbitalpunkte) 108 
Breite der Nasalia 82 
Gaumenbreite vor den Molaren (zwischen den lateralen Alveolar- 

randern des Oberkiefers) (142) 
Gaumenbreite hinter den Molaren’ . (140) 
Hinterhauptbreite am Otion (grésste Distanz zwischen den beiden 

Ohrhockerpunkten) 
Hinterhauptlange am Asterion (zwischen den Schnittpunkten der 

Lambdanaht) 
Breite der Hinterhauptkondylen (zwischen den lateralsten Randern 

der Kondylen) 
Breite des Foramen magnum (zwischen den aussersten lateralen 

Randern des Foramen) 
Breite der Hirnkapsel (zwischen den am _ weitesten 

springenden Punkten der Schadelkapsel) 
Breite des Basioccipitale (grésste Breite auf der Hohe der Tuber- 

cula pharyngea) 
Grosse Hinterhaupthohe (grosster Abstand 


Hohe des Jochbogens (rechts) (zwischen Ventral- und Dorsalrand 

des Jochbogens, wo grosste Masszahl) 
Hohe des Jochbogens (links) 

Die in der vorstehenden Tabelle verwendeten Masse und ihre Bezie- 
hungen sind nach Durrst (1926) gegeben worden. 

Der Schadel von Tapirus indicus, der in der Tabelle zum Vergleich auf- 
gefuhrt ist, wurde vom zoologischen Museum der Universitat Zurich 1928 
von der Firma Joh. Umlauff in Hamburg erworben. Es ist ein Schadel von 


einem jungen, noch im Zahnwechsel begriffenen Tier. 


I. DAS GEBISS. 


KoKEN und ScHLOssER vergleichen die ihnen zur Verfiigung stehenden 
wenigen Zahne des Tapirus sinensis mit denjenigen einer Anzahl von fossilen 
und lebenden Tapiren, wobei ScHLossER jedoch bemerkt, dass er sich kurz 


fassen dtrfe, ,da einerseits von der Identitat mit der einen oder andern euro- 


paischen Art schon aus stratigraphischen Griinden keine Rede sein kann und 


anderseits der Zahnbau der Tapire uberhaupt ein ziemlich indifferenter ist‘ 
‘ () bedeutet, dass die Nahte nicht deutlich sichtbar sind. 
M3 in beiden Fallen noch nicht durchgebrochen. 


Kleine Hinterhaupthohe (vom Opisthion statt vom Basion) ...... 100 73 
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Mit Hinweis auf die Vergleiche jener Autoren liesse sich noch beson- 
ders hervorheben, dass Tapirits indicus im grossen und ganzen am wenigsten 
von der vorliegenden chinesischen Art abweicht, wenngleich die auffallende 
Grosse dieser Form wohl ScuLosserR zur Annahme berechtigt, ,dass wir es 
mit einem ganzlich erloschenen Auslaufer des altweltlichen Tapirstammes zu 
tun haben, der auch mit dem lebenden Tapirus indicus nur den Ahnen gemein 

”. Es ergeben sich jedoch folgende Abweichungen von letztgenannter 
Spezies, wie sie sich auch in geringerem Masse auf Tapirus sinensis OWEN 
beziehen. Diese lassen sich fur den Oberkiefer, weicher allein hier vorliegt, 
roigendermassen nach KoOKEN definieren: P2, P3, P4, M1, M2, M3 sind bei 
Tapirus augustus viel grésser als beim indischen Tapir, wenngleich relativ 
verkurzt. Die Innenpfeiler sind hoch, schmal und in den Pramolaren pyra- 


midenférmig abgesetzt und zum Teil eingeschnurt. Der Vorderhugel der 


g 
Aussenwand pradominiert. Die Aussenwand ist nach innen, die Innenseite 
nach aussen geneigt. In der Verlangerung der Aussenwand, zwischen der hin- 
tern Erhebung derselben und dem Cingulum, ist ein hinterer Tuberkel ent- 
wickelt. Das Tal ist in den Pramolaren durch ein Cingulum gesperrt, wah- 
rend es in den Molaren gleichmassig gegen die Aussenwand ansteigt. 

Bei Tapirus indicus stehen Aussenwand und Innenseite des Zahnes steiler, 
die Innenpfeiler sind weniger spezialisiert und eine Einschnurung derselben 
selten angedeutet. Die zum hinteren Cingulum absteigende Kante der Aussen- 
wand ist vorhanden, doch schwacher. An den Pramolaren geht das vordere 
Cingulum weiter zur Innenseite. Eine Basalwarze der Aussenwand scheint 


nicht vorhanden zu sein. Das hintere Cingulum ist schwacher, besonders in 


Molaren, wo es oft ganz von der absteigenden Kante des Hinterhugels 


absorbiert wird. 

Tapirus terrestris alias americanus anbelangt, so sagt SCHLOSSER 
in bezug auf ihn: ,,Der im ganzen allerdings noch mehr abweichende T7afirus 
americanus Zahnreihe noch mehr verkurzt, Luxurieren von Basalbildungen, 
auch zu beiden Seiten der untern P und M hat nach KOKEN fast mehr 
Ahnlichkeit mit sinensis als indicus, so in dem Zusammenrucken der Innen- 
enden der Joche an den oberen P und in der Verdoppelung des hinteren 


Cingulum an den unteren P4—M2. Dass die lebenden und pleistocanen ameri- 


kanischen Tapire aus der alten Welt eingewandert sind und nicht direkt auf 
die Tapiriden des nordamerikanischen Eocan bis Miocan zurtckgehen, halte 
ich auch fiir wahrscheinlich, aber es ist mehr als fraglich, ob sie nd/iere Be 
ziehungen zu Tapirus sinensis haben.” 
Die Schneide- und Eckzahne sowie die Pz und der rechte P2 fehlen, wie 
‘its erwahnt, am vorliegenden Exemplar (Fig. 11). Von den oberen 
Backenzahnen des letzteren, die aus den bei den Tapiriden ublichen vier Pra- 


molaren und drei Molaren bestehen, besitzen die vorhandenen Pramolaren 
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Fig. 11. Ansicht der Oberkiefer-Zahnreihen. Fig. 11 ist nach der letzten, feineren Pra- 
paration des Schadels, Figg. 7—10 und Fig. 12 sind vor dieser aufgenommen worden 


4 fon. 
é 
; 


PAUL VON RAUTENFELD 


den Bau der Molaren und nehmen von vorn nach hinten an Grosse zu, so dass 
P4 der grosste der Reihe ist. Der zweite und dritte Pramolar haben deutlich 
an ihren Spitzen getrennte Innenhécker und ihre Querjoche sind tief markiert 
mit Crista, Anticrochet und Cingulum. Die Molaren sind ahnlich gebildet, die 
hintersten, also die 173, sind uberdies noch nicht ganz durchgebrochen und 
deuten daher, wie gesagt, auf ein jtingeres Tier hin. Am starksten abgenutzt 
ist Mr auf beiden Seiten. In der Abnutzung folgt P2 und dann P3, wahrend 
P4 und M2 nur Spuren einer Abnutzung zeigen. Diese Tatsachen durften die 
Reihenfolge des Durchbruches kennzeichnen. 

Was die Zahne im einzelnen betrifft, so sei noch folgendes erwahnt. Bei 
P2 stehen Proto- und Metaloph senkrecht auf dem Ektoloph und das Proto- 
loph ist kleiner als das Metaloph. Parastyl und Metastyl sind vorhanden und 
zwischen Proto- und Metaconus ist cin kleiner Tuberkel. Es lassen sich An- 
deutungen einer Crista erkennen und das Haupttal ist, entgegen OWEN, nicht 
geschlossen. Bei P3 stehen f’roto- und Metaloph gleichfalls senkrecht auf 
dem Ektoloph und sind gleich gross. Parastyl und Metastyl sowie zwei Criste 


und zwei Anticrochets sind vorhanden. Das Haupttal ist verschlossen durch 


das Cingulum. KoxKeEN sagt auf S. 35 seiner Abhandlung: ,,Den von OWEN 


als P2 angegebenen Zahn mochte ich lieber zu Pz stellen.” Owen hat aber 
nicht P2, sondern P3 angegeben, was nach unseren Beobachtungen stimmen 
wurde. Bei P4 ist das Metaloph kleiner als das Protoloph. Para- und Meta- 
styl sind vorhanden. In der Mitte des Ektolophs befindet sich auf dem Cingu- 
lum eine Warze. An Stelle des Crochet sind zwei Warzen, wohl Andeutungen 
eines Crochet. Eine Crista ist vorhanden. Das Haupttal ist durch das Cingulum 
verschlossen. Bei Mr ist das Metaloph kleiner als das Protoloph. Para- 
und Metastyl sowie Crochet und Aniicrochet sind vorhanden. Das Haupttal 
ist nicht verschlossen durch das Cingulum. — Bei M2 ist das Metaloph kurzer, 
aber ein wenig hoher als das Protoloph. Ein Parastyl, eine Crista und ein 
Crochet \nticrochet sind vorhanden. Das Haupttal ist zum Teil ver- 
schlossen. VW 3 ist im Durchbruch begriffen. Das Metaloph ist gleichfalls 


las Protoloph. 


kleiner als « 

Im allgemeinen lasst sich noch sagen, dass das Protoloph von vorn nach 
hinten langer wird, wahrend das Metaloph von vorn nach hinten, gegenuber 
dem Protoloph, kirzer wird. Bei P3 sind hingegen Proto- und Metaloph gleich 
lang. Bei P2 und M7 ist das Tal nicht durch das Cingulum verschlossen und 
bei M2 nur zum Teil. Von Wr an tritt ein deutliches Crochet auf. 

Schon Koken (1885, S. 36) erwahnt, dass die obere Zahnreihe der Tapire 
eine bestimmte Kriimmung aufweist, ,,indem P4—P2 in einer von innen nach 
aussen, \/1—M3 auf einer umgekehrt von aussen nach innen laufenden Linie 
stehen und Pr gleichsam die Spitze des stumpfen Winkels bildet“. Die Kennt- 
nis dieser Anordnung diirfte sich fur die Bestimmung von einzelnen Zahnen 


als nutzlich erweisen. 


UBER EINEN SCHADEL VON TAPIRUS (MEGATAPIRUS) 


Il. DER SCHADEL. 


Die grosste Hirnschadellange vom Basion zum Nasion betragt 255 mm, 


die grosste Breite am Otion, d. h. zwischen den beiden Ohrhéckerpunkten, 


35 mm. Die grosse Hinterhaupthohe, d. h. der grosste Abstand B—sr an 


Occipitale oder Parietalia, belauft sich auf 132 mm. Das Basioccipitale ist mas- 


siv und gleichmassig in seiner Lange entwickelt (Fig. 10). Die Exoccipitalia 
sind querkonvex und ragen iiber das Foramen magnum hervor. Die Offnung 


des letzteren ist nicht besonders gross und oval und ohne Kerbe am dorsalen 


Fig. 12. Ansicht des Schadels von links. 


Rande. Die Kondylen sind queroval und voneinander getrennt (Fig. 9). Das 
Supraoccipitale ist schmal, an den Seiten in kleinen Fortsatzen ausgezogen, 
viel weniger ausgebildet als bei 7. terrestris und in der Langsachse niedriger 
als die Frontalia, wie das auch bei 7apirus indicus der Fall ist (Fig. 12). Diese 
Erhohung der Nasen- und Stirnbeine kommt zum Beispiel nicht bei Tapirus 
terrestris vor, wo die Hinterhauptleiste, im Gegenteil, pyramidenformig nach 
hinten emporsteigt. Die Parietalia sind lang und ziemlich schmal und weisen 
keine Sagittalcrista auf. Die Frontalia sind kurz und nach vorn hin verbreitert. 
Der Jochbogen ist stark entwickelt und verjungt sich zur Mitte hin. Das Squa- 
mosum ist lang, aber nicht von bedeutender vertikaler Ausdehnung. Das Jugale 


erscheint als ein komprimierter Knochen und vorn verbreitert. Orbita und 
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e stehen in weiter Kommunikation und die Processus nasales der 


lemporalgrub 


Intermaxillaria erreichen, wie bei allen Tapiriden, die Nasalia nicht. Es ver- 


‘ner beim Schadel des Untersuchungsobjektes die beiden Linez 


ales nicht wie beim 7 apirus terrestris und bilden daher keine Crista 
nm. Ein Alisphenoidkanal ist vorhanden. Der Pro- 


ler Sagittalkar 
Der Processus posttympanicus und 


cessus postglenoideus ist breit und hoch. 
Processus paroccipitalis (jugularis) sind miteinander verwachsen und un- 
gleich hoch. Bei . terrestris ist der Processus paroccipitalis in eine 
ausgezogen ; links fehlt er beim Untersuchungsobjekt. Der Processus 
lenoideus und der Processus tympanicus berithren sich nicht. Ein Pro- 
Der Canalis lacri- 


postg 
is des Stirnbeins ist deutlich ausgebildet. 


cessus postorbitali 
malis ist gross und das Lacrimale, machtig entwickelt, bildet den oberen vor- 
Teil der Orbita. Das Mesethmoid ist sehr stark entwickelt und verlangert 
als verknocherte Platte uber die Nasalia hinaus (vergleiche 7. bairdi 
Q). 


dowi GILL, die ahnliche Verhaltnisse aufweisen) (Fig. | 
Nasalia uberdachen die weiten Nasenlocher, sind kurz und nach hinten 
in gleicher Weise wie bei 7epfirus helvetius und auch 
lapirus indicus an ihrer Basis und an ihrer Verbindung mit den Stirnbeinen, 
sowie von beiden Seiten mit einer tiefen Rinne versehen, die sie gegen- 
uber dem Frontale begrenzt u ich spiralig nach innen wendet (Fig. 7 
Die Flugelbeine sind schrag gelegen und kriftig entwickelt. Die Choane ist 
schmal Auf beiden Seiten sitzen noch, wie oben erwahnt, 


in der Gelenk 


grube des Oberkiefers Fragmente des Processus condyloideus und des Pro 
cessus coronoideus eingequetscht zwischen Jochbogen und dem Schadel (Fig. 6 
sowie Figg. 7, 8, 10 u. 12). An der Basis der Nasenbeine und an ihrer Ver- 
von beiden Seiten, zeigt sich wie bei 

ie gegenuber dem Frontale begrenzt. 
‘rontale. Das Foramen infraorbitale liegt 


der Orbita. 


Zum Schluss bleibt mir nun noch die angenehme Pflicht ubrig, an dieser 
‘n Professor Dr. K. HESCHELER, meinem hochverehrten Freunde und 
Dank fur die Initiative zu und fur die Forderung 
szusprechen. Sodann mochte ich Herrn Professor 


meinen warmsten 

Literaturnachweise, die er mir gutigst 
MIL Kun, dipl. Fachlehrer in Zurich, 
bei der Feststellung der 


Herrn 


Beistand, welchen er mir 
das liebenswurdigste geleistet hat, und 


en wertvollen Hinweis und ftir die Gute, 
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tempor 
sagittal] 
hoch, ungetahr uber dem dritten Pramolar und vo; i777! 
Lehr 
der 
geseben 
Dank s« 
Masse des Tapirschadels | 
Dr. S. ScHavus in Basel fur so 
mir einen Einblick in sein eigenes Vergleichsmaterial gestattet zu haben. 
Is 
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EINLEITUNG. 


In einer Reihe von Arbeiten (1923, 1924, 1925 a und b, 1928 a und b) hat 
Vertfasser sich die Aufgabe gestellt, die Veranderung der Kolloidstruktur 


Protoplasmas bei der Entwicklungserregung zu erforschen (vgl. besonders 


A. Z. 1928 Acta Zoologica 1928. Bd IX. 
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1928 b). Es wurde schon in diesen Arbeiten auf die Bedeutung der Kolloid- 
struktur fur die Stoffwechselvorgange in der Zelle hingewiesen (vgl. 1924 und 
1928 b). Es ist bekanntlich zuerst von WARBURG (1908, 1910) nachgewiesen 
worden, dass der Sauerstoffverbrauch nach der Befruchtung des Seeigeleies 
betrachtlich erhoht wird. Nach WarBurRG hangt die Erhohung des Sauerstoff- 
verbrauches bei der Befruchtung von der Veranderung der Struktur ab. 
WARBURG (1914 a) hat unbefruchtete und befruchtete Eier zerschuttelt und 
fand eine Atmung auch der Zellfragmente. Der Sauerstoffverbrauch ist nun 
in beiden Fallen gleich. Der Unterschied zwischen unbefruchteten und be- 
fruchteten Eiern ist folglich hier ausgeglichen. Die Verhaltnisse liegen in- 
soweit kompliziert, als bei den Fragmenten aus befruchteten Eiern zwar eine 
Herabsetzung, bei den Fragmenten aus unbefruchteten Eiern aber eine Er- 
hohung des Sauerstoffverbrauches eintritt. Die Atmung der zerschuttelten 
befruchteten Eier sinkt folglich nicht auf den Wert der intakten unbefruch- 
teten Eier herab, sondern ist betrachtlich hoher als bei diesen. Seit dem Zeit- 
punkte der WarsBuRGschen Untersuchungen am Seeigelei hat sich die Theorie 
der Oxydation in der Zelle sehr stark weiterentwickelt. Es ist hier nicht der 
Platz, eine Schilderung dieser Entwicklung zu geben. Nach den zahlreichen 
Arbeiten von WarbuURG und seinen Mitarbeitern muss es indessen als 
erwiesen gelten, dass eisenhaltige haminahnliche Verbindungen bei der 
Ubertragung des Sauerstoffes auf die Brennstoffe in der Zelle eine Rolle 
spielen (vgl. WARBURG, 1928 b). WILLSTATTER (1926) meint, dass die eisen- 
haltigen Verbindungen die Wirksamkeit von Peroxydasen befordern. Es ist 
bekanntlich dariber gestritten worden, ob bei den Oxydationsvorgangen in 
den Zellen der Sauerstoff oder das Substrat aktiviert wird. Es herrscht wohl 
jetzt daruber Einigkeit, dass diese beiden Vorgange einander nicht aus- 
schliessen. Auch WarRBURG (1923) schreibt: ,,Wir haben also in der Zell- 
atmung eine Reaktion zwischen aktivierten organischen Molekulen und 


zwischen aktiviertem Sauerstoff vor uns‘ (vgl. auch die Ubersicht Hopkins, 
1920 ) 

Sauerstoffverbrauch wird durch Narkotika beeinflusst. WARBURG 

spricht hier von unspezifischen Wirkungen. Die Narkotika uben nach 

hrer Oberflachenaktivitat eine Wirkung auf die Oberflachen in der 

Ausserdem gibt es aber spezifisch wirkende Stoffe, wie HCN und 

reagieren nach der Auffassung WARBURGs mit der eisenhaltigen 

g in der Zelle, die den Sauerstoff ubertragt oder zu der Sauerstoff 

cung beitragt. Besonders die Versuche mit CO sind fur die Beweis- 

WARBURGs von grosser Wichtigkeit geworden. CO hemmt die At 

mung; bei Belichtung wird aber die CO-Hemmung bedeutend vermindert oder 

verschwindet. Hier liegt eine Analogie zu dem Verhalten von CO-Hamoglobin 


vor (HALDANE und Smitu, 1896). Durch Messung der Beeinflussung der 


STRUKTUR UND ATMUNG DES SEEIGELEIES se 
CO-Hemmung durch Licht von verschiedener Wellenlinge gelang es WAR 
festzustellen, dass das ,,Atmungsferment’‘, wie etwas schematisierend 
gesagt wird, ein Farbstoff ist, dessen Absorptionskurve eine schlagende Ahn- 
lichkeit mit der von Haminverbindungen aufweist (vgl. WARBURG, 1928 b). 
Die Absorptionskurve fiir das Atmungsferment stimmt indessen nicht voll- 
standig mit der Kurve irgendeiner bekannten Haminverbindung iberein. Es 
mag die Ursache der Aggregatzustand oder der chemische Charakter des 
Atmungsfermentes oder beides sein. Das ,,Cytochrom“ ist nicht mit dem At- 
mungsferment identisch (WARBURG, a. a. O.). 

Der Plan der vorliegenden Untersuchung ist, die Beeinflussung der 
Atmung durch spezifischh (CO und HCN) und unspezifisch (Narkotika, 
H-Ionen, Salze) wirkende Stoffe auf die unbefruchteten und befruchteten 
Eier zu untersuchen. Durch einen Vergleich wird erstrebt, die bei der Be 
fruchtung eintretende Veranderung zu erforschen, die fur die Erhohung des 
Sauerstoffverbrauches verantwortlich ist. Ohne diese Erhohung des Sauer 
stoffverbrauches treten die Entwicklungsvorgange nicht ein. ,,Diejenigen che- 
mischen Vorgange, als deren Mass man den Sauerstoffverbrauch betrachten 
kann“, sind nach WarRBURG (1910) ,,den morphologischen Prozessen uber 
geordnet.“* Das Problem der Oxydationserhohung ist somit von fundamen 


taler Bedeutung fur die Physiologie der Befruchtung. 


Il. ALLGEMEINES UBER METHODEN. 


Der Sauerstoffverbrauch wurde manometrisch gemessen. Die Anordnung 


war die von WarRBURG beschriebene (vgl. WARBURG, 1926 a, methodische 


Vorbemerkungen). Es wurden gewohnlich kegelf6rmige Vorlagen mit Einsatz 


und seitlichem Anhang benutzt (Fig. 1 a). Zur Absorption der Kohlensaure 
wurde in den erstgenannten 0,3 ccm, in den letztgenannten 0,2 ccm einer 5 % 
Losung von KOH eingefullt. Wir hatten 
eine Reihe von Atmungsgefassen von einem 
Volum von 15—18 ccm, eine andere Reihe 
von einem Volum von etwa 12 ccm zur Ver 
fugung. Schliesslich kamen auch einige Vor 
lagen von einem Volum von etwa 3—5 ccm 
in einigen Versuchsreihen zur Anwendung 
(vel. Fig. 1 bj). Hier wurde in den Einsatz 
01 ccm 5 % KOH eingefillt. In einigen 


Versuchen kam noch ein Typus von Vor : 
) 


b. Die bei den Versuchen 
Die Zahlen in den untenstehenden Ta- benutzten Typen der Vorlagen 


lagen zur Anwendung (vgl. unten). 
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bellen geben verbrauchten Sauerstoff in Kubikmillimetern an. Bei Verwen- 
dung der Flussigkeit von Bropie wird bekanntlich die Quantitat des gebilde- 


ten oder verschwundenen Gases nach der Formel 


| —————— 
10 000 
berechnet. Hier bedeutet /: abgelesene Druckdifferenzen, Vg Volum des Gas- 
raumes, Volum der eingefutllten Flussigkeit, a den Absorptionskoeffizienten 
des Gases bei der entsprechenden absoluten Temperatur, 7. 10000 ist der 
Normaldruck der Flussigkeit von Broptr. Der eingeklammerte Ausdruck 
wird als die Gefasskonstante bezeichnet. Bei dieser Untersuchung handelt 


es sich um die Gefasskonstante fur Sauerstoff, Ko,. Die Temperatur des 


Wasserbades war 25°. Es wurde ftir einen Versuch eine Stammsuspension 


der Eier in Seewasser bereitet. Von dieser wurden aliquote Mengen ab 
pipettiert und in kurze Reagenzrohren ubergefuhrt. Hier konnte nun nach 
Sedimentieren der Eier oder nach kurzem Zentrifugieren mit einer Hand 
zentrifuge das Seewasser abgehoben und nach einmaligem Waschen mit einer 
bestimmten Losung ersetzt werden. Die Stammsuspension konnte in anderen 
Versuchen z. B. in zwei Suspensionen untergeteilt werden, von denen die eine 
befruchtet wurde. 
Da es nur auf die Vergleichswerte in diesen Versuchen ankam, haben 
: ae d. h. den Sauerstoffverbrauch pro Stunde, und mg, Trockensubstanz, 
nicht berechnet. Bei jedem Versuch wurde 1 ccm der verwendeten Eisuspen- 
sion in Hamotokritrohren mit trichterformiger Erweiterung zentrifugiert und 
das Sedimentvolum abgelesen. Bei diesen Messungen des Volums kommen 
Das Volum dieser 
Gallerthullen ist zumal sehr variabel und sie konnen sogar schon bei un- 
befruchteten Eiern fehlen. Es sei hier beilaufig erwahnt, dass auch bei solchen 
Fiern eine Befruchtungsmembran gebildet werden konnte. Die Volum- 
messungen waren fiir uns manchmal eine nitzliche Kontrolle der Homogeni- 
tat der Suspensionen, auch erleichterten sie uns den Vergleich zwischen ver- 
schiedenen Versuchen, wenn der Zustand der Gallerthulle etwa ahnlich war. 
Unten fuhren wir aber die Volummessungen nicht an. 
Die Versuche wurden im allgemeinen ziemlich lange verfolgt, 3—.4 Stun 
den, dies um den Atmungsanstieg bei unbefruchteten und befruchteten Eiern 


zu studieren. Eine Bakterienbildung hat dabei keine in Betracht kommende 
Wirkung ausgettbt. Bei den befruchteten Eiern fanden wir regelmassig die 
schon von WARBURG (1915) beschriebene Erhohung der Atmung im Lauf 
der Furchung. Bei unbefruchteten Eiern konnte entweder ein Atmungsanstieg 
eintreten oder ausbleiben. Bei Atmungsanstieg waren gewisse mikroskopisch 


unterscheidbare Verinderungen vorhanden, die unten beschrieben werden. 
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Diese dienen somit als eine Kontrolle. Bei Vergleichen zwischen befruchteten 

und unbefruchteten Eiern usw. werden im allgemeinen nur die Messungs- 

ergebnisse der ersten Stunde beriicksichtigt. Die Fortsetzung des Versuches 


hatte dann den Zweck, den Atmungsanstieg und seine eventuelle Hemmung 
zu studieren. 

In Versuchen mit Narkotika wurde oft neben dem Thermobarometer mit 
Seewasser ein Thermobarometer mit Seewasser + Narkotikum benutzt, um 
eventuelle Druckveranderungen durch den Dampfdruck des Narkotikums zu 
registrieren. Kei Konstanz der Temperatur kamen die Veranderungen nicht 


in Betracht. Es wurde bei dieser Untersuchung viel Gewicht darauf gelegt, 


die Eier sowohl im Hell als auch im Dunkelfeld mikroskopisch zu unter- 


suchen. Die Eier aus den Atmungsgefassen wurden im allgemeinen weiter- 
gezuchtet und das Resultat der Entwicklung wenn moglich statistisch kon- 
trolliert. Es war unmoglich ftir eine Person, dies alles auszufuhren. Fraulein 
Dr. R. AsHpet hat auf tatige Weise bei der Untersuchung assistiert und fuhrt 


einige sich anschliessende Untersuchungen weiter. 


HI. DIE HEMMUNG DER ATMUNG UNBEFRUCHTETER UND 
BEFRUCHTETER EIER DURCH KOHLENOXYD. 


a. Methodisches und Vorversuche. 


Das Kohlenoxyd wurde wie ublich durch Eintropfen von Ameisen- 
saure in reine konzentrierte Schwefelsaure hergestellt. Das Gas wurde durch 
eine 20—30 %-Losung von Natronlauge durchgeleitet und in einem Gaso- 
meter von I Liter mit Sauerstoff zu dem gewunschten Gehalte gemischt. Von 
diesem Gasometer aus wurden die Manometer mit dem Gasgemisch unter 
Schiutteln beschickt. Wir liessen etwa 150 ccm durch die Manometergefasse 
stromen. Wir hatten keine geeignete Einrichtung zur Beleuchtung der unter- 
getauchten Atmungsgefasse, haben aber die Einwirkung der Belichtung in 
anderer Weise gepruft. Die Eier wurden in eine Art Carrel-Flaschen gebracht, 
die mit seitlichen ROhren und Hahnen versehen waren. Diese Carrel-Flaschen 
wurden mit dem CO-O,-Gemisch beschickt und der Entwicklungsgrad der 
Fier nach einer gewissen Zeit im Hellen oder Dunkeln untersucht. Bei star 
kerer Atmungshemmung tritt Stillstand der Entwicklung ein, geringere At- 
mungshemmung gibt sich als Verlangsamung der Entwicklung kund. Die Mes 
sungen wurden in einem dunkeln Zimmer ausgefuhrt. 

Der folgende Vorversuch wurde ausserdem ausgefuhrt. Die Flussigkeit 
der Manometergefaisse wurde mit einem Gasgemisch von 2,5% O, und 
O7 


% N, in Gleichgewicht gebracht. Es stellte sich heraus, dass die Atmung 


hier nicht geringer ist als im Gleichgewicht mit Luft. Die Atmung der See 


\ 
\ 
1928 
Le 
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igeleier ist, wie schon von HentzeE (1910) festgestellt, in weitgehendem 
Masse von dem Sauerstoffdrucke abhangig. Methodisch bietet dieses Ver- 
halten den Vorteil, dass wir als Kontrolie Manometergefasse mit Luft in 
dem Gasraum verwenden konnen. 
Unser Material umfasst 30 verschiedene Versuche mit CO-O.,-Gemischen. 


Wir konnen naturlich nur einige von diesen anfthren. 


Vergleich der Hemmung bei unbefruchteten und befruchteten Eiern in 
0, 


Es stellte sich sofort bei diesen Versuchen heraus, dass die Atmungs- 
hemmung ungemein starker bei den befruchteten Eiern als bei den unbefruch- 
teten ist. Die Zahlen in den Tabeilen bedeuten verbrauchten Sauerstoff in 


Kubikzentimeter. 


Tab. 1. Paracentrotus. 5. 


Unbefruchtete Eier| Unbefruchtete Eier| Betruchtete Eier Befruchtete Ejier 
Zeit Kontrolle 97 % CO—3%O, Kontrolle 97 % CO+3%O, 
Ko 0,97 Ko, Ko, O,95 Ko 


7) 


Hemmung: 28 % Hemmung: 67 


Tab. 2. Paracentrotus. 4. VI. 28. 25° 95 % CO +5 % 


Unbefruchtete Eier | Unbefruchtete Eier| Befruchtete Ejer Befruchtete Eier 
Zeit Kontrolle 97 % CO—3%O, Kontrolle 97 % CO — 3 % Oz | 
Ko. O,907 I | Ko, O,95 Ko, O 


4 


Hemmung 


Unbefruchtete Eier| Unbefruchtete Eier| Befruchtete Eier Befruchtete Eier 
Zeit Kontrolle 92,5 % CO—7.5% O. Kontrolle 2,5% CO +7,5% 


Ko, =o Ko, =0 Ko, = 0,95 Ko, =1 


Hemmung: 5,; % Hemmung 


28. 25° 97 % CO+3% Or 
60 3,85 2,8 9,9 3 
60 4,1 9,4 2,8 
: «6 Hemmung: 70 % 
Tab. 3. Paracentrotus. 4. VII. 28. 25° 975% CO+7,5% Os. 
fate) I9 I2 
34% 
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. 4. Paracentrotus. 3. VII. 28. 25° 909% CO + 10% Ox. 


- 3 

Unbefruchtete Eier| Unbefruchtete Eier| Befruchtete Eier Befruchtete Ejier 
Kontrolle go % CO 10% | Kontrolle 90% CO + 10% O, 
Ko, O,97 Ko, O,or Ko, O,95 Ko, I 


20,9 


Hemmung: 


. 5. Paracentrotus. 7. VII. 28. 25° 15°% Ov» + 75 % CO. 


Unbefruchtete Eier | [ 
Kontrolle 75%CO—15%O, Kontrolle 175 %CO 5% Og | 


nbefruchtete Eier| Befruchtete Eier | Befruchtete Ejier 


I 
| 
Ko, * I ,18 Ko, I ,32 Ko, = I ,1 | Ko, I 


| 9s 


Hemmung: 0 % Hemmung: 4.; 


Die Hemmung bei den befruchteten Eiern ist in diesem Versuch prak- 
tisch genommen gleich o. In einem anderen solchen Versuche fanden wir 
eine etwas starkere Hemmung (vgl. unten). Bei den unbefruchteten Eiern 
ist die Atmung sogar etwas starker in dem CO-Gemisch als in Luft, ein 
Verhaltnis, das oft angetroffen wurde. Es kann erst aus weiteren Studien 
geschlossen werden, ob diesem Verhaltnis irgendwelche Bedeutung zuzu- 


schreiben ist. 


Tab. 6. Paracentrotus. 6. VII. 28. 2 


Unbefruchtete | Unbefruchtete Eier Befruchtete Befruchtete 
Zeit Eier Kontrolle | 20 % O,— 80 % CO Eier Fier 
Ko, = 1,18 Ko, = 1 Ko, = 1 


Hemmung: 0% Hemmung: 13” 


Um eine Vorstellung von der in unseren Versuchen vorhandenen Varia- 


tionen zu geben, sei hier eine Ubersicht der Ergebnisse mitgeteilt. 


45! 
| | 
60! 5,8 6 = 15,2 
Hemmung: o % 24 
| 
— | | 
20% O.-+ 8% CO. 
| 
| 
| €o 13 13 31 26 
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Tab. Die prozentische Hemmung der Atmung befruchteter 


Eier bei verschiedenen Gemischen CO + Ons. 


Hemmung . 
Prozent O, Mittel Art 


Paracentrotus 
Arbacia 


Paracentrotus 


A 


Arbacia 


Paracentrotus 


Arbacia 


Paracentrotus 


man die Tabelle, findet man eine unzweifelhafte Korrelation 


iltnis und Atmungshemmung. Immerhin legen offenbar 
men vor. die teils von der bekannten Variabilitat des Mate- 


bhingen. Unser Material genugt nicht zu 


Messungsfehlern a 


b Differenzen zwischen den Werten fur 2,5, 3 und 5 % O, vor- 
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60 
68 
: 58 
So 
690 
73 
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24 
47 
42 376 x § 
13 54 
25 
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ese 
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liegen. Es liegt auf der Hand, dass die aus der Tabelle ablesbare scheinbare 
Erhohung der Hemmung mit der Konzentration innerhalb dieses Gebietes 
nicht wirklich ist. Weitere Messungen miissen hier einsetzen. Ein Wert, 


54% Hemmung fiir 13 % O.,, fallt aus der Reihe heraus und ist wohl nicht 


zu berucksichtigen. 


Es geht ohne weiteres aus einem Vergleich zwischen Tab. 7 und 8 
hervor, dass ein grosser Unterschied zwischen befruchteten und unbefruch- 
teten Eiern vorliegt. 


Tab. 8. Unbefruchtete Eier. Die prozentische Hemmung der 


\tmung bei verschiedenen Gemischen CO + Os. 


Anzahl der Art 


Prozent O, | Hemmung % : 
Versuche 


Paracentrotus 


Arbacia 


Paracentrotus 


Arbacia 
Paracentrotus 


» 


20 


Bei einem Vergleich zwischen unbefruchteten und befruchteten Eiern 
wollen wir die Paracentrotus-Versuche mit 2,;5—5 % O, als ein einheitliches 
Material betrachten, was man sicher ohne in Betracht kommende Fehler tun 
kann. Fur die befruchteten Eier bekommt man dann eine mittlere Hemmung 
von 64,. + 2,7 % (Anzahl der Versuche 13). Bei den unbetruchteten Eiern ist 
die mittlere Hemmung dagegen nur 4,3; + I,9 % (10 Versuche). Die Differenz 
hat somit den betrachtlichen Wert von 59,1 + 3,3. 

Die nicht selten beobachtete verhaltnismassig geringfugige Steigerung 
der Atmung in CO + O, ist nicht beriicksichtigt worden. Wir setzen in sol 
chen Fallen die Hemmung gleich o. 

In dem Versuche Tab. 1 ist nicht der Wert der Hemmung wahrend der 


ersten Stunde, sondern das Mittel (17) aus den Werten ftir erste und zweite 
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Stunde berticksichtigt worden. Die Differenz zwischen den beiden Werten 
hat keine prinzipielle Bedeutung fur das Resultat. Das Mittel fur die 
unbefruchteten Eier wurde mit Berucksichtigung des hoheren Wertes auf 
26 steigen. 

Wie oben schon erwahnt, hatten wir keine geeignete Einrichtungen zur 
Beleuchtung der Atmungsgefasse wahrend der Versuche und konnten somit 


4 
nici 


it den Einfluss der Belichtung auf befriedigende Weise untersuchen. Die 
Versuche wurden in einem Zimmer mit geschlossenen Fensterladen aus- 

[ Schon die Offnung der Laden am hellen Tage hatte offenbar einen 
‘influss auf die Atmung, wenn wir aus einem einzigen Versuch mit 10 % 
©, und go % CO zu urteilen wagen. Die Messung wurde hier zunachst eine 
Stunde bei sehr hellem Tageslicht ausgefthrt. Wir fanden keine Hemmung. 
Die Messung wahrend der zweiten Stunde des Versuches wurde im Dunkeln 
ausgefuhrt. Jetzt Atmungshemmung 24 %. 

Vor allem geht indessen aus den Versuchen mit Carrel-Gefassen hervor, 
dass die Atmungshemmung durch Belichtung reversibel ist. Im Dunkeln ist 
die Entwicklung des unbefruchteten Eies in 3 % O, und 97 % CO praktisch 
vollstandig gehemmt (vgl. RUNNstTROM, 1928 c). Es kommt auch nicht zur 
Bildung des Zweizellenstadiums. Wurde die Carrel-Flache in einer Entfer- 
nung von etwa 20—30 cm von einer 100-kerzigen Lampe aufgestellt, ging die 
Furchung indessen unbehindert weiter. In einigen Versuchen wurden zwei 
Carrel-Flaschen benutzt, die in verschiedener Entfernung von der Lichtquelle 
standen (30 und 1co cm). Man konnte hier einen Unterschied in der Wirkung 
des Lichtes beobachten. In anderen Versuchen wurde die Belichtung inter- 
mittent gemacht. Wahrend der Belichtung ging die Entwicklung weiter, im 
Dunkeln stand dieselbe still. Dasselbe gilt von der Beweglichkeit der Blastule. 
Wenn man sie aus dem Dunkeln ins Licht bringt, liegen zunachst alle am 
Boden. Im Laufe einiger Minuten fangt bald die eine, bald die andere der 

von dem Boden des Gefasses zu erheben. Bei auf oben 
angegebene Weise belichteten Eiern in 3 % CO + 97 % O, ist wahrscheinlich 
die Atmung etwas gehemmt. Denn die Entwicklung verlauft in spateren Sta- 


dien nicht mehr normal. In einigen Versuchen wurden die Keime im spaten 


Blastulastadium in normales Medium tbergefuhrt. Bei diesen findet man oft 


die Differenzierung des animalen Teiles (Wimperschopf, hohes Zylinder- 
Cc ~ id 


epithel) vollstandig gehemmt (vgl. RUNNSTROM, 1928 d). 


c. Die Hemmung des Atmungsanstieges in CO + O.. 


t und 1915) hat gefunden, dass ,,die Atmung unbefruch- 
‘mm in Seewasser haufig spontan steigt‘‘. Wir haben diese 
srossen Anzahl (etwa 40) von Versuchen verfolgt. Die 


sind in den Manometergefassen wahrend 3—5 Stunden 


WARBURG (I9Q1 ; 
teter Eier beim Lage 
Erscheinung in eines 
10 
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belassen worden, wobei jede Viertel- oder halbe Stunde abgelesen wurde. In 

etwa 20 Versuchen wurde der Einfluss des CO im Gemisch mit O, auf den 

Atmungsanstieg untersucht. 


Tab. 9. Paracentrotus, 5. VI. 28. 25° 


28. 25° 3% O2 +907% CO. 


Unbefruchtete Unbefruchtete 


Eier Kontrolle 3% O.—97 % CO 
3 2 7 


Ko, 97 Ko, = 29 


14,9 


Fig. 2 gibt graphisch diesen Ver- 


such wieder. Die Geschwindigkeit des a 
Atmungsanstieges vatiiert betracht- 7 


lich verschiedenen Versuchen. 


Hierin liegt sicher ein Anzeichen des “a 
Zustandes der Plasmareifung des 
Kies vor (vgl. PASPALEFF, 1927). 
Tab. 10 und Fig. 3 geben einen Ver- 


such wieder, wo der Atmungsanstieg 


Fie, 2. Hemmung des Atmungsanstieges bei 
unbefruchteten Ejiern von Puracentrotus 
: ss: : lividus in 97% CO + 3% Os (Tab. 9). Ab- 
sehr schnell beim Schiitteln in den in 07% 
szisse Zeit in Stunden. Ordinate Sauerstoff- 


Manometern erfolgte. verbrauch in cmm. 


Tab. 10. Paracentrotus. 4. VII. 28 


Unbefruchtete 
Zeit Eier Kontrolle 
1 4 


0 


+ 


Ko, I 


1. Stunde | 4 


13 


3. 12,4 


Trotz des starken Anstieges der Atmung in der ,,Kontrolle‘ 
einen fast horizontalen Verlaut der Kurve 


Auch in 10% O, und 90 % CO findet man eine Hemmung oder vielleicht 


findet man 
in dem Gasgemisch CO + O,,. 


eher Verzogerung des Atmungsanstieges der unbefruchteten Eier (vgl. Tab. 11 
und Fig. 4). 


| 
| 
| 1. Stunde | 3 8s 2,8 | 
2» | | 
| 
3- 6,75 4,¢ 
} 
| 9 4 
° | 5. | 4,2 
CO 
7.5% 02 + CO 
uchtete 
me CO 
6. 
i | 6 
5 
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Tab. 11. Paracentrotus, 3. VII. 28. 25° 10% + 90% CO. 


| 
Unbefruchtete Unbefruchtete 
Eier Kontrolle Eier 10% O, + 90% CO} 
‘ 0,97 + O,or4 


9 


Ko, 


Stunde 


Bei hoherem Sauerstoffgehalt kann auch in CO ein Atmungsanstieg er- 


folgen (Tab. 12). 


Tab. 12. Paracentrotus. 8. VII. 28. 25° 15 % Oz + 85 ¢ 


Unbefruchtete Unbefruchtete 
Eier Kontrolle|Eier. 


Ko, 


1. Stunde 


Durch den Atmungsanstieg erreicht die Atmung bei den unbefruchteten 
Kiern allmahlich denselben Betrag wie nach der Befruchtung. In dem Versuch 


Tab. 9 zeigen die Eier z. B. nach 4 Stunden den Sauerstoffverbrauch 9 


pro 60’. Der Sauerstoffver 
brauch der befruchteten Eier 


wahrend der ersten Stunde / 


der Befruchtung war 10 


pro 


le- 


Unbefruchtete Eier, bei 


nen ein Atmungsanstieg einge 


treten ist, verhalten sich, wie 


unmittelbar aus den Kurven 


Lt 


hervorgeht, bezuglich der CO- 


Hemmung prinzipiell ie be tig. 4. Hemmung 
fruchtete Eier. Die gering¢ 
Hemmune une” vol icentrotus 
dus in 90% CO+10 % 
(Tab. 11). Abszisse 
Zeit in Stunden. Or- 
dinate Sauerstofiver- 
brauch in cmm 
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4. 17,8 4,7 
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2 6 8 
4 10 II 
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K 
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Fig. 3. Hemmung des 
Atmungsanstieges be 
unbefruchteten Eier: 
yon Para ti rotu 
vidus in 97% CO-4 
3 Yo Oz (Tab. 10). Al ( 
szisse Zeit in Stun 
kk Ordinat Sauer- 
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nicht zulange Zeit in dem Seewas- 


ser verweilten. Allmahlich bildet sich ein 


Zustand aus, in dem gesteigerte Atmung und 


grossere Empfindlichkeit gegen CO herrschen. 


Diese Veranderung kann Schritt fiir Schritt 


eintreten. Bei der Befruchtung und bei der 


kunstlichen Parthenogenese (vgl. unten) treten 


dagegen die Veranderungen sprungweise ein. 
Auch bei befruchteten Eiern tritt bekannt- 
lich ein Anstieg der Atmungsgroésse ein (vel. Wa 


WARBURG, 1915). Nach 24 Stunden ist die 


Oxydationsgeschwindigkeit auf das Zweiund- 
Fig. 5. Hemmung des At- 
mungsanstieges bei befruch 
Versuchen mit sich entwickelnden, befruchteten teten Eiern von Paracentro- 


zwanzigfache gestiegen. Fs wurden in allen 


; O» (Tab. 13). Abszisse Zeit 
BURG beschriebenen wiedergefunden. Auch bei in Stunden. Ordinate Sauer 


EKiern ahnliche Verhaltnisse wie die von WarR- us lividus in 95% 


den befruchteten Eiern ist der Atmungsanstieg toffverbrauch in « 
durch CO gehemmt (Tab. 13 und Fig. 5), was in Anbetracht unten anzu 


fuhrender Tatsachen nicht als selbstverstandlich betrachtet werden kann. 


Tab. 13. Paracentrotus. 4. VI. 28. 25° 5 % O2 + 95 % CO. 


| Befruchtete Befruchtete 
Zeit ;Eier Kontrolle; Eier 5 % O, + 95 % 


Ko, 


1. Stunde 


Es findet nur in der ersten Stunde ein Atmungsanstieg statt. Trotzdem 
wir diese anfangliche Steigerung mehrmals fanden, wagen wir nicht, beson 
deres Gewicht auf dieselbe zu legen. Im grossen und ganzen liegt doch, wie 


Fig. 5 zeigt, eine Hemmung des Atmungsanstieges vor. 


d. Hemmung der Atmung in hypertonischen Losungen durch CO. 


WARBURG (1908) hat die von Lorn (1906) vermutete Atmungssteigerung 


der befruchteten Eier in einer hypertonischen Losung experimentell bewiesen. 


E's scheint nun von Interesse, die Hemmung durch CO in der hypertonischen 
Losung zu messen. Tab. 14 zeigt, dass wir hier genau dieselben Verhaltnisse 


antreffen wie bei dem Vergleich unbefruchteter und befruchteter Eier. 


13 
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14. Paracentrotus. 6. VI. 28. Unbefruchtete Eier in einer hypertonischen Losung 


100 ccm Seewasser + 8 ccm 20% MegCle und 3 % Os +97% CO. 25°. 


Kontrolle in 3% O,+97% CO} Hypertonische 3% O,+97 % CO | 

Seewasser Seewasser Losung Hypert. Losung 


Ko,° O,95 Ko, 0,04 


II, 


Atmungshemmung % Atmungshemmung 


Die unbehandelten unbefruchteten Eier zeigen hier 37% der Atmung 


der mit der hypertonischen Losung behandelten. Die Atmung in der hyper- 


tonischen Losung zeigt gewisse Variationen, die aber weniger bedeutend sind. 
In der 5. Stunde in der hypertonischen Loésung sinkt die Atmung. Wie 
gewohnlich tritt der Atmungsanstieg bei den unbehandelten unbefruchteten 
Eiern ein. Wahrend der 4. Stunde erreicht die Atmung bei unbehandelten 
Eiern denselben Betrag wie denjenigen, den wir wahrend der 1. Stunde in 
der hypertonischen Losung finden. Man kann folglich die Erhohung der Oxy- 
dationen unter der Wirkung der hypertonischen Losung als Beschleunigung 
des spontan eintretenden Atmungsanstieges betrachten. Durch die CO-Wir- 
kung wird die Atmung in der hypertonischen Losung fast genau auf den 
Wert herabgedruckt, den man bei den Eiern in Seewasser ohne CO findet. 
Dieser Wert bleibt sowohl in dem isotonischen als auch in dem hypertonischen 
Medium fur die Versuchsdauer annahernd konstant. 
}ei Behandlung befruchteter Eier von Paracentrotus mit derselben hyper- 
tonischen Lésung finden wir eine Herabsetzung der Oxydationen auf rund 
(vgl. Lorn und WaASTENEYs, 1913). Lassen wir die Kontrolleier in 
3% O, +97 % CO atmen, so finden wir eine Herabsetzung der Oxydation 
auf etwa %. Misst man nun auch die Atmung der befruchteten Hyper- 
tonie-Eier in 3 % O,.-+ 97 % CO, so findet man hier eine prozentisch ge- 
‘ingere Herabsetzung der Atmung als bei den Eiern in isotonischem Medium. 
Der Sauerstoffverbrauch ist indessen etwa derselbe oder nur etwas geringer 
als bei den Eiern in isotonischem Medium + CO (vgl. Tab. 15). 
6. VI. 28. 25°. Befruchtete Ei 


seewasser + ccm 


Seewasser-MgCl, 
%O,+ 97% CO 
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Ta 
Zeit 
o | 
54,; % 
Seewasser, in 100 ccm 20 % \eCle 
und in 3% Os» + 97% CO 
Seewasser 
Zeit 
3% O.+ 97% CO 
1. Stunde 5 6 
2 6 5 
2 5 2 
4. 4 5 
14 
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Weder in der einen noch in der anderen Losung tritt ein Atmungs- 


anstieg ein. 


e. CO-Wirkung und Strukturveranderung der Eier. 


Man konnte glauben, dass in den Fallen eines Atmungsanstieges von 
einer spontanen Parthenogenese der unbefruchteten Eier die Rede sei. Die 
Untersuchung der aus den Apparaten herausgenommenen Eier im Hell- und 
Dunkelfeld zeigt indessen, dass dies nicht der Fall zu sein braucht. Nur in 
einer Anzahl von 2—3 % sind Eier in ktnstlicher Parthenogenese vorhanden, 


d. h. die Lipoidschicht ist silberweiss, die Grundsubstanz der Eier dunkel, 


der Kern ist gewachsen. Die tbrigen Eier haben noch eine orangegelbe Lipoid 


schicht, das Zytoplasma ist aber deutlich dunkler im Verhaltnis zu den Eiern, 
die die normale Atmung zeigen. Das Wachstum des Kerns ist gewohnlich 
nicht stark. 

Eine solche Veranderung der Eier hat PASPALEFF (1927) schon be- 
schrieben und bezeichnet dieselbe als ein Zeichen der Uberreife des Zyto- 
plasmas der Fier. Die uberreifen Eier atmen folglich etwa wie befruchtete 
Eier. Wenn man die unbefruchteten Lier mit Atmungsanstieg besamt, findet 
man gewohnlich keine Membranbildung. Ein grésserer oder kleinerer Teil 
der Eier wird aber befruchtet und kann sich entwickeln. Bringt man die 
besamten Ejier in eine hypertonische Losung, erkennt man die befruchteten 
sofert daran, dass sie schneller als die unbefruchtet gebliebenen schrumpfen 
und dabei eine eckige Form annehmen. Wir sprechen hier von eckiger Plasmo- 
lyse (vgl. RunNnstrOM, 1928 b, S. 249), wahrend die unbefruchteten so- 
genannte konvexe Plasmolyse (vgl. a. a. O.) zeigen. Bei den erstgenannten 
erscheint ausserdem eine hyaline Schicht, die gewohnlich sehr dunn, in dem 
hypertonischen Medium aber viel dicker erscheint. 

Die Eier in CO+ 0, unterscheiden sich bei Beobachtung im Dunkel- 
feld sofort von den geschilderten Eiern dadurch, dass das Innere im Dunkel- 
feld bedeutend grauer ist. Eier mit spontaner Parthenogenese findet man 
nicht. Es herrscht offenbar ein Zusammenhang zwischen Atmungsgrosse und 
dem Aussehen der Eier bei Dunkelfeldbeleuchtung. Wie PASPALEFF (1927) 
und wir (1928 b) nachgewiesen haben, ist das Dunklerwerden der unbefruch 
teten Eier im Dunkelfeld von einer Erhohung der Viskositat des Eicyto- 
plasmas begleitet. Nach unseren Erorterungen (1928 b) bedeuten das Dunkler 
werden des Zytoplasmas und die Erhohung der Viskositat eine Veranderung 
der Kolloidstruktur des Zytoplasmas im Sinne einer erhohten Hydratation 
und einer Dispergierung der Teilchen. Das Grauleuchten deutet dagegen eine 
anhomogene Kolloidstruktur des Zytoplasmas an. Es sind submikroskopische 
bis mikroskopische Flocken im Ei vorhanden. 


;ei Besamung der aus dem CO-Seewasser 1 
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males Seewasser tbergefuhrten Eier findet man ge- 
woOhnlich bei 100 % schone Membranbildung. Diese Be- 
ung wurde durch eine grossere Anzahl von Versuchen bestatigt: Bei 

in normalem Seewasser 3—4 Stunden geschwenkten Eiern keine Mem- 
ranbildung, bei den ebenso lange Zeit geschwenkten CO-Eiern 100 %. Diese 
Erscheinung tritt vor allem in den hoheren CQO-Konzentrationen hervor, 
kommt aber sogar in einem Gemisch 20 % O, + 80% CO zum Ausdruck. 
Wie schon bemerkt, konnen die befruchteten Eier sich entwickeln, auch wenn 
die Membran nicht gebildet worden ist, ein Verhaltnis, das ja schon lange 
bekannt ist. Es zeigte sich indessen, dass das Entwicklungsresultat bei den 
CQO-Eiern viel besser ist als bei den Kontrolleiern. Der Prozentsatz der Larven 
ist bei den erstgenannten nicht nur hoher, sondern die Qualitat der Larven 
ist auch uberlegen. Die Fortsatze sind besser entwickelt, die Schwimmbewe- 
eungen sind lebhafter. Die aus den Kontrojleiern entstehenden Larven haben 


+ 


oft ein krankhaftes Aussehen, kurze Fortsatze und sie halten sich oft am 


Boden des Gefasses auf. Wir fuhren hier einen Versuch an, in dem der 


Gasraum teils aus Luft, teils aus einem Gemisch von 7,5 % O, + 92,5 % CO 
gefullt war. Die Eier wurden 6 Stunden 30 Minuten geschwenkt. Nach dieser 
Zeit wurden sie den Apparaten entnommen und besamt. Die Entwicklung 


Eier wurde nach 2 Tagen kontrolliert. 


6. VII. 28 En 


befruchteten 


Plutei mit Plutei mit 


Cytolyse 
kurzen Forts./langen Forts 


In einigen Versuchen konnte auch in der Kontrolle eine Membranbildung 
obachtet werden. Die Anzahl der Eier mit Membran war indessen immer 
seringer und weiter war die Membran niedriger als bei den Eiern aus 
CO + O,. In anderen Fallen trat tberhaupt keine Befruchtung bei den Kon- 
trolleiern ein. Oft beobachtete man bei diesen eine Bildung von hyalinen Blas 
Eioberflache nach der Besamung (vgl. RUNNSTROM, 1928 a). 

frruchteten Eiern in CO +- O, ist die Entwicklung gehemmt. 

Diese Hemmung ist nattrlich bei den hoheren CO-Gehalten starker. Im 
Dunkelfeld findet man, dass diese Eier im Inneren viel grauer erscheinen als 
die Kontrolleier. Die Lipoidschicht ist ausserdem orangegelb. Dies deutet eine 
Herabsetzung der Dispersitat der Plasmakolloide an. Die befruchteten CO- 
Kier wurden nach 3—4 Stunden in normales Seewasser ubergefuhrt. Es kann 
nun eine Furchung eintreten. Die meisten Eier entwickeln sich aber nicht. 


Unterschied im Vergleich mit den unbefruchteten 


16 


{00 
lab. 16. Paracentrotus, Jungsresultat bei den am 4. VII 
kontrolle. n coc 0 
Nontroiie 505 42 9 20 % 23,5 % 
Eier aus CO O,, 2 3460 . Re 2,5 % 38,4 % 58 % 
Es liegt also ein grosscr i 
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CO-Eiern vor. Es ist eigentiimlich, dass die CO-Wirkung verschiedene Teile 
des Eies verschieden stark beshaidigen kann. Es kann z. B. eintreten, dass 
ein Viertel des Eies sich entwickelt, wahrend drei Viertel gelahmt bleiben. 
Auch sind abweichende Furchungsformen, z. B. die sogenannte Viertel- 
furchung, beobachtet worden, bei der sich das ganze Ei wie ein Viertel des 
Kies furcht (vgl. HOrstapius, 1928). 


Ks ist offenbar, dass der Atmungsanstieg der unbefruchteten Eier mit 


einer Veranderung der Kolloidstruktur des Zytoplasmas Hand in Hand geht, 


und es liegt nahe, hier einen ursachlichen Zusammenhang sehen zu wollen. 
In den CO-Versuchen sehen wir dagegen, wie der Atmungsanstieg und zu 
gleicher Zeit die sonst eintretende Veranderung der Plasmakolloide ausbleibt. 
Kher finden wir Veranderungen der Plasmakolloide in einer entgegengesetzten 
Richtung, die zur Herabsetzung der Dispersitat fithren. Wir haben schon 
fruher (1928 b) die Bedeutung der Oxydationen fur die Dispersitat der 
Plasmakolloide hervorgehoben. Wir haben damals den Schluss gezogen, dass 
die Sauerstoffatmung zur Erhaltung der Kolloidstruktur des Zytoplasmas 
notwendig ist. Diese Schlussfolgerung wird durch unsere neuen zahlreichen 
Beobachtungen bestatigt. Wir konnen weiter betonen, dass zur Veranderung 
der Struktur in der Richtung, die bei der Entwicklungserregung eintritt, eine 
Erhohung der Atmung notwendig ist. Wird der Atmungsanstieg gehemmt, 
tritt die betreffende Strukturveranderung nicht ein. Es ist schon in unserer 
Arbeit 1928 b ausfuhrlich dargelegt worden, wie man sich die bei der Ent- 
wicklungserregung eintretende Strukturveranderung vorzustellen hat. Es han- 
delt sich um eine Lichtung in dem Geftige der anisodiametrischen Kolloid 
teilchen des Zytoplasmas. Es ist unzweifelhaft, dass bei den unbefruchteten 
EKiern spontan eine ahnliche Veranderung eintritt wie diejenige, die bei der 
Entwicklungserregung sich abspielt. Nur gehen diese Veranderungen lang 
sam und fithren selten zu einer vollstandigen Entwicklungserregung. Man 
kann in der Tat hier alle Ubergange finden. Der unbefruchtete Zustand des 
Kies ist ebensowenig wie der befruchtete ein stationarer. Das Ei unterliegt 
kontinuierlichen Veranderungen. Es scheint paradoxal, dass der Anstoss zur 
Entwicklung, die man bei den unbefruchteten Eiern beobachtet, eine Hem- 
mung der Befruchtung bewirkt, nachdem die Veranderung einen gewissen 
Betrag erreicht hat. Dies ist indessen mit Ausgangspunkt von unseren Uber- 
legungen in dem Abschnitt XIV unserer Arbeit 1928 b zu verstehen. Die Ver 
iinderung des Kolloidzustandes der Eioberflache erhoht die Viskositat der 
Eirinde, wie PASPALEFF experimentell nachgewiesen hat. 

In dem entstandenen Gel konnen die Veranderungen nicht stattfinden, 
die zur Bildung des Empfangnishiigels und der Membran fuhren. Es ist aus 
unseren Beobachtungen offenbar, dass die Membranbildung nur bei solchen 


Eiern eintritt, bei denen der Zustand d oder e unseres Schemas Seite 266 
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herrscht. Dies hangt sicher damit zusammen, dass die Membran- 
las Resultat einer Entmischung in der Eirinde ist. Diese Auffassung 
rst auf theoretischen Grunden von SPEK (1920) formuliert worden. 
Mechanismus bei dieser Entmischung dtrfte der sein, dass eine bald 
vorubergehende Aggregation der gelbildenden Mizelle der Rinde eintritt (vgl. 
hieruber PETERFI, 1927). Durch diese Aggregation findet eine Auspressung 
von Sol statt, das in den Hohlraumen zwischen den gerustformig angeord- 
neten Mizellen vorhanden ist. Nun wissen wir (RUNNSTROM, 1928 b), dass 
die Kolloide bei der Entwicklungserregung einen hoheren Grad der Stabilitat 
erreichen. Denken wir uns nun, dass diese Veranderung sich schon zum Teil 
abgespielt hat. Die Kolloide haben dann einfach den Grad der Stabilitat er- 
reicht, dass eine Aggregation unter dem Einfluss der Samenzelle nicht mehr 
stattfinden kann, und folglich fehlt eine wichtige Bedingung fur die Mem- 
branabhebung. Das Ausbleiben der Membranbildung bei den uberreifen Eiern 
wird so zu einer Folgerung unserer 1924 und 1928 b dargelegten Auffassung, 
dass die Plasmakolloide bei den nicht erregten Eiern eine geringere Stabilitat 
haben im Vergleich mit denjenigen der erregten Fier. 
Als ausseres Zeichen der Entmischung hat man die besonders von 
STERFI (1928) geschilderte schnell vorubergehende Kontraktion des Eies 


der Befruchtung anzusehen (vel. hiertber auch RUNNSTROM, 1928 a, 


398). Unsere Auffassung der Vorgange bei der Befruchtung wird folglich 


die sein: Bei Bertthrung der Samenzelle mit der Eioberflache tritt eine Ver- 
anderung der Lipoide ein, die sich zunachst in der Farbenveranderung der 
Oberflache kundgibt. Zu gleicher Zeit tritt die erhohte Aggregation der gel- 
bildenden Teilchen der Rinde ein. Diese Aggregation geht indessen schnell 
voruber und ist ein Durchgangsstadium zu einer erhohten Dispergierung der 
selbildenden Kolloidteilchen im Verhaltnis zu dem Zustande vor der Be- 
fruchtung. Wenn die Vorgange der Uberreifung nicht zu weit gegangen sind, 
kann eine Befruchtung der Eier mit oder ohne Membranbildung stattfinden 
(vgl. hieruber auch PASPALEFF, 1927). Indessen fallt es bald auf, dass die 
Furchung bei diesen Eiern nicht eine normale ist. Wie die Abbildungen Pas- 
PALEFFs zeigen, werden die beiden ersten Furchungszellen starker gegen- 
einander abgeplattet als normal. Von eigenen Beobachtungen konnen wir auch 
anfuhren, dass die Spindel bei diesen Eiern oft stark verlangert ist und spater 
als normal ruickgebildet wird. Diese Erscheinungen sind uns aus den Beobach- 
tungen uber das Verhalten der Seeigeleier in K-freiem Seewasser bekannt 
(RUNNSTROM, 1925). Dieselbe deutet darauf hin, dass eine herabgesetzte 
Hydratation der Plasmakolloide vorliegt. Der K-Mangel bewirkt eine Wasser- 
abgabe aus den Kolloidteilchen des Protoplasmas. Nach diesen Beobachtungen 
scheint es, dass die Veranderungen der Plasmakolloide bei der Uberreife nicht 


mit den bei der Befruchtung eintretenden vollstandig identisch sind. Sonst 
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wurde man wohl nicht die anormale Furchung und die oft abnorme Entwick 
lung der befruchteten tiberreifen Eier finden. 

In einer hypertonischen Lésung, z. B. der oben angefiithrten 100 ccm See 
wasser + 8 ccm 20% MegCl.,, tritt eine Kernvergrésserung ein. Man kann 
auch Kernteilungen mit Ausbildung von Strahlungsfiguren beobachten. In 
derselben Losung mit 3% O, +97 9% CO findet man dagegen keine Ver 


grosserung des Kernes und keine Ausbildung von Strahlungsfiguren. Dagegen 


kann man auch hier eine Ansammlung von granulafreiem Zytoplasma in dem 


Zentrum des Eies finden. Bei Hemmung des Atmungsanstieges kann offenbar 
keine Kernvergrésserung und keine Ausbildung des Teilungsmechanismus 
stattfinden. Die Wirkung der besagten hypertonischen Loésung auf die be 
fruchteten Eier dussert sich in einer weitgehenden Hemmung der Furchung. 
Eine Kernvergrosserung und die Ausbildung von Kernteilungsfiguren kann 
hier stattfinden. In der CO-Atmosphare finden Kernvergrosserung und 
Kernteilung nicht statt. 

Es mogen hier beilaufig noch einige im Laufe dieser Versuche gemachte 
Beobachtungen erwahnt werden. In einigen Versuchen sind die unbefruchteten 
CO-Eier in den Apparaten zerschuttelt worden. Eine gewisse Abnahme der 
Atmung war dabei zu konstatieren. Die Substanz der zerschuttelten Eier bildete 
im Dunkelfeld grauleuchtende Flocken. Unter diesen fanden wir sonderbarer 
weise Kristalle, die zwischen gekreuzten Nicols negative Doppelbrechung 
entlang ihrer Langsachse zeigten. Bei Zusatz von Alkohol quellen die Kristalle. 
Die Doppelbrechung geht verloren. Es handelt sich offenbar um Lipoide, die 
bei dem Zerstoren der Eistruktur zu den Kristallen aggregiert worden sind. 
In einem Versuche wurden auch die befruchteten Eier der Kontrolle zer- 
schuttelt, was durch eine Abnahme der Atmung bemerkbar war. Auch bet 
diesen befruchteten Eiern konnten wir lipoide Kristalle entdecken. Diese waren 
indessen durchgehend kleiner als bei den unbefruchteten Eiern und von 
spindelf6rmiger Gestalt. In der verschiedenen Grosse der Kristalle bei diesen 
Beobachtungen kommt sicherlich der verschiedene Zustand der Zellipoide vor 
und nach der Befruchtung zum Ausdruck (vgl. RUNNSTROM, 1928 a). 

Die uberreifen Eier konnen im Inneren dunkle Flecke im Dunkelfeld 
zeigen. Diese dunklen Flecke sind wahrscheinlich Vorstadien zu der Aus- 
bildung von Zytasteren (vgl. PASPELEFF, 1927). Bei der Befruchtung ver- 
schwinden diese dunklen Flecke. Das Zytoplasma erwirbt dabei eine homo- 
genere Struktur. Dies sind Erscheinungen, die mit denjenigen verwandt sind, 
die wir fruher (1924 und 1928 b, Abschnitt II) geschildert haben. 

Die tberreifen Eier farben sich starker durch Vitalfarbstoffe als die 
,normalen‘‘ unbefruchteten Eier. Als Beleg konnen wir einige Versuche mit 
Toluidinblau anfithren. Auch in dieser Beziehung fithrt die Uberreife ahn- 


liche Veranderungen wie die Entwicklungserregung herbei. 
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f. Zur Theorie der CO-Wirkung auf die Seeigeleier. 


Wir stellen uns gemass obigem auf den Standpunkt WarpurcGs, nach 
dem CO sich mit dem ,,Atmungsferment’ verbindet und die Atmung hemmt. 
Es ist dabei ohne Belang, ob der Stoff oder die Stoffgruppe, die sich sit 
dem CO verbindet, allein das ,,Atmungsferment‘: darstellt oder nur ein not- 
wendiges Glied in einem Komplex ist. Der quantitative Verlauf der Hemmung 
und die Reversibilitat bei Belichtung sprechen dafur, dass es sich bei den See- 
igeleiern um dieselbe Erscheinung wie bei den Hefezellen in den Versuchen 
WARBURGs (1927) handelt. Das fur unsere Versuche Charakteristische ist 
indessen das verschiedene Verhalten der unbefruchteten und befruchteten 
bzw. mehr oder weniger vollstandig erregten Eier. Bei den erstgenannten liegt 
auch in den hoheren CO-Konzentrationen praktisch genommen keine Hem- 
mung vor, bei den letztgenannten ist die Hemmung betrachtlich. 


Bei einer Erklarung dieser Verhaltnisse mussen wir von der Verteilungs- 


ausgehen (vgl. die Ableitung dieser Gleichung bei WARBURG, 1927, 1928 a, 
: n ist hier der ,,Atmungsrest‘‘. In unseren Versuchen erhalt man 
diese Grosse, wenn man den Wert des Sauerstoffverbrauches in dem CO- 
Gemisch durch den entsprechenden Wert der Kontrolleier dividiert ; 1—w ist 
dann die Atmungshemmung. Man kann naturlich Atmungsrest und Atmungs- 
hemmung auch in Prozent von dem Sauerstoffverbrauch in der Kontrollkultur 
ausdrucken. 


ler 


Es gil 


t nun zu untersuchen, inwieweit die von uns gefundenen Werte ¢ 
Verteilungsgleichung entsprechen. Der k-Wert ist auf der Grundlage des Ver- 
suchsmaterials mit 3 % O, + 907% CO berechnet worden. Dieses umfasste 
die grosste Anzahl von Versuchen. Der Mittelwert des Betrags der Atmungs- 


hemmung (1—v) ist hier 63,4 % mit einem mittleren Fehler n folg- 


~. Wir finden somit 


Mit Hilfe dieses k-Wertes ist nun die bei den verschiedenen -Werten 


zu erwartende Hemmung (1—n) berechnet worden. In Fig. 6 haben wir diese 
‘te als Funktion des Verhaltnisses (Abszisse) eingetragen. Zur leich- 
O. 

teren Orientierung sind auf der Abszisse auch die O,-Werte angegeben. 

Weiter haben wir die Mittelwerte der experimentell gefundenen Hemmungen 

fur die betreffenden -Werte als Kreuze eingezeichnet. Es liegt keine voll- 

() 
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15-73 70 3 25 


‘O 
Die theoretische Kurve der Atmungshemmung als Funktion von O bei dem 
8,7 der Verteilungskonstante k. Die tatsachlich gefundenen Werte als Kreuze 


eingelegt. Abszisse rs) als Ordinate prozentische Hemmune 


standige Ubereinstimmung zwischen berechneten und gefundenen Werten vor; 
dennoch ist die prinzipielle Ubereinstimmung zwischen Theorie und Ergebnis 
nicht zu verkennen. 

Der k-Wert, der in diesen Versuchen gefunden wurde, ist grosser als 
derjenige, den WARBURG (1927) bei seinen Versuchen mit Hefe fand. Die 
Seeigeleier sind folglich weniger empfindlich gegen CO als die Hefezellen. 

Nur in beschranktem Masse haben wir bisher die Aufgabe durchgefuhrt, 


bei ein und demselben Eimaterial die Konstanz der Verteilung bei verschie- 


denen zu prufen. Solche Versuche hoffen wir in der Folge in grosserem 
© 


Masstabe ausfuhren zu konnen. 


Wir fthren einen von Dr. ASHBEL ausgeftihrten Versuch an. 


Tab. 17. Paracentrotus. 24. X. 28. 25°. Befruchtete Eier in 10 % O2 + 90 % CO 
und 3 e+oq7% CO 


Aus dem Angeftthrten ergibt sich unzweifelhaft, dass die Verteilungs- 


theorie sich auch fur das befruchtete Seeigelei durchfuhren lasst. 
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Bei den unbefruchteten Eiern ist der Atmungsrest, den wir hier mit 


bezeichnen, in betrachtlich hoher als bei den befruchteten Eiern, prak- 
O, 


isch genommen I oder 100 %. Ein solches Verhaltnis kénnte dadurch er- 

werden, dass k bei den erstgenannten betrachtlich grosser ist als bei 

ko 
den letztgenannten. Dies wurde bedeuten, dass das Verhaltnis —, d. 

Verhaltnis zwischen den Affinitatskonstanten fur Sauerstoff und fur CO, bei 
den unbefruchteten Eiern viel grosser als bei den befruchteten sei. Es ist 
naturlich wenig wahrscheinlich, dass k, der unbefruchteten Eier grosser als 
f,, der befruchteten sei, da die letztgenannten viel mehr atmen. Es miisste 
somit angenommen werden, dass keo bei den unbefruchteten Eiern ungemein 
kleiner als bei den befruchteten sei. Es ist vielleicht hier nicht unerlaubt, einen 
Vergleich mit den wohl analysierten Verhaltnissen beim Hamoglobin anzu- 
stellen. Hier hat man gefunden, dass die Verteilungskurve sich unter dem 
Einfluss verschiedener Faktoren, wie pH, Salze, Konzentration, nicht ver- 
andert (DouGLas und HaALpEn, 1912). Die Affinitat fur CO und O, ver- 
andert sich folglich auf gleichartige Weise. Eine Verschiebung des Gleich- 
gewichtes tritt dagegen zugunsten der Sauerstoffverbindung bei Belichtung 
ein. Dasselbe gilt ja auch fur das Atmungsferment. Indessen konnen wir die 
Frage auf eine mehr direkte Weise als durch das Heranziehen von Ana- 
logien entscheiden, die allerdings hier bei der Haminverwandtschaft des At- 
mungsfermentes berechtigt sein muss. Die Versuchsergebnisse beweisen nam- 
lich, dass die Affinitat zu CO bei den unbefruchteten Eiern nicht gering, 
sondern wahrscheinlich etwa ebenso gross ist wie bei den befruchteten. Die 
Hemmung des Atmungsanstieges bei den unbefruchteten Eiern beweist, dass 
auch hier CO sich mit dem Atmungsferment verbindet. Nur muss es so sein, 


1 
} 


dass bei dem unbefruchteten Ei ein Teil des Atmungsferments untatig ist. 
Wie die Affinitit fir CO etwa ebenso gross ist wie bei dem befruchteten E41, 
so kann auch die Affinitat fur O, etwa ebenso gross sein wie bei dem be- 
fruchteten Ei. Es bildet sich bei dem unbefruchteten Ei FeO,, um die Be- 
zeichnungsweise WARBURGs zu benutzen; nur ist die Abspaltung des Sauer- 
stofis bei einem grossen Teil des Atmungsferments irgendwie gehemmt. In 
normalem Seewasser tritt indessen allmahlich ein immer grosserer Teil des 
\tmungsferments in Tatigkeit. Bei Anwesenheit von CO ist ein gewisser Teil 

Atmungsferments schon gebunden und kein, oder nur ein geringer At- 

gsanstieg kann stattfinden. Diese Theorie erklart sehr einfach die Hem- 
mung des Atmungsanstieges in CO. Nach dieser Auffassung handelt es sich 
bei den unbefruchteten Eiern um sogenannte ,,ungesattigte Zellen“. Dieser 
segriff wurde von WarpuRG (1927) fur den folgenden Fall geschaffen. In 


einer zuckerfreien Phosphatlosung ist die Atmung Q,_ einer Hefe gleich 5; 
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bei Zuckerzusatz steigt die Atmung und erreicht bei 1 % Zucker den Maxi- 
malwert 75. Dies bedeutet, dass in dem ersten Fall die Oberflachen innerhalb 
der Zelle nicht mit brennbarer Substanz belegt sind. Ein Teil des Atmungs- 
ferments Fe wird nicht mit Substrat S verbunden. Nach unserer Auffassung 
tritt nur ein Teil des Atmungsferments bei den unbefruchteten Eiern mit 
Substrat in Verbindung, wahrend dagegen bei den ,,gesattigten’’ befruchteten 
Eiern alles Ferment mit Substrat in Verbindung tritt. Die Verhaltnisse konnen 


folgenderweise schematisch dargestellt werden. 


Unbefruchtete Eier Befruchtete 


Fe- 
Fe 


In dem Schema kommt die Tatsache zum Ausdruck, dass die unbefruch- 
teten Eier in unseren Versuchen etwa ein Drittel des Sauerstoffverbrauches 
der befruchteten Eier zeigen. Beilaufig sei darauf hingewiesen, dass in un- 
seren Versuchen mit Paracentrotus die Atmungsgrosse der unbefruchteten 
Kier im Verhaltnis zu der der befruchteten oft grosser gewesen ist als bei 
den Beobachtungen WarbBuRGs (1908, 1910). Diese Differenz kann vielleicht 
von der Jahreszeit abhangen. In der Verteilungsvergleichung muss fur die 
unbefruchteten Eier der Sattigungsgrad e¢ eingesetzt werden, wodurch die 


Formel das folgende Aussehen gewinnt: 


(vgl. WARBURG, 1928 a, S. 259). € ist hier < 1, und wir brauchen so nicht an- 


zunehmen, dass k verandert worden ist.? 


Aus der obigen Gleichung kann man ablesen, dass wenn der Atmungs- 
rest bei den unbefruchteten Eiern gerade 1 ist, ¢ genau gleich dem At- 


mungsrest der befruchteten Eier bei demselben sein soll. Die Gleichung 
( 


nimmt die folgende Form an: 


Das ist dieselbe Gleichung, die oben verwendet worden ist (S. 464), um 
k aus den - Versuchen mit befruchteten Eiern zu berechnen, nur ist hier 


1 Bei geringer Atmung tritt nach der Ableitung Warpurcs (1928 a, S. 257) cine 


veringe Erhohung von & ein, die wahrscheinlich sehr wenig ausmacht und bei den obigen 
Erorterungen nicht berticksichtigt worden ist 


Eier 
Fe—S 
Fe—S 
Fe|S 
Fe—S 
Fe|S } 
| Fe—S 
re—S 
j 
Fe—S 
EN. 
I En, 
| 
CO 
I é 
23 
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. CO 
ersetzt worden. In dem Versuch mit —— = —4= 32,3 ist der At- 
O, 3 
der unbefruchteten Eier praktisch gleich 1 und wir konnen somit 


ist dies auch der Wert des Atmungsrestes (”) in den Versuchen mit be- 
fruchteten Eiern, 37 %. 
Der Sattigungsgrad gibt an, ein wie grosser Teil des Atmungsferments 
den unbefruchteten Eiern in Wirksamkeit ist. Es ist somit zu erwarten, 
Sattigungsgrad auch dem Quotienten 
Sauerstoffverbrauch unbefruchteter 
Sauerstoffverbrauch befruchteter Eier 
itsprechen soll, da wir annehmen konnen, dass nach der Befruchtung 100 % 
les Atmungsferments wirksam sind. 


Diese Voraussage stimmt recht wo tatsachlich gefundenen 


Werten uberein. Als Mittel von 24 fanden wir, dass der At 


befruchteten Eier 38,3 + 1,7 % von dem der befruchteten 


Diese quantitative Ubereinstim 


dass hier noch viele Versuche notwendig sind, um die Trag 
Wenn z. B. der kleine be 
systematischer Natur ist, kann 
orientierenden Erorterungen 
ilungsgleichung bet 

‘ussnote 
attirlich unsere Auffassung nur eine Arbeitshypo 
‘ise die Tatsachen zurechtlegt und schon jetzt den 
gserecht zu werden scheint. Die vollstandige quan 
Theorie muss noch der Gegenstand vieler muh 

rsuchungen werden. 

angegebene Wert fur bei einem experimentell gefundenen 
Maximumwert. Die Sattigung kann bei den unbefruchteten 
Atmungsrest (7) in den Versuchen mit 


1 
} 
| 


Ergebnis in dem Hemmungsversuch mit 


Atmungsrest des unbefruchteten Exe 

xperimentell, dass man den CQO-Gehalt des Gemisches 
eewissen Gra weiter erhohen kann, ohne dass nocn 


Atmungsrest bleibt ex perimentel] gleich 1. 


-4 
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n durch & 
mungsrest 
€ perecnnen: 
& Q 
. 4 - 
325 = 
€ O,37. 
| 
ler 
mung ist eine Stutze der Theorie. 
Fs ist 1 
Welte dieser 
a) vchtete [ I 
] 4 
lies bedeute 
nicht in Bets 
] 1) 1 
ae betruch 
quantitative! 
titative Dur 
se] Unt 
Der ob 
set 
mM auch 
den befruchtetter, as 
CC 
InverIrucnteten sicn anders gestaiten W1Td, OT 
() 
ist aber der 
he leutet 
bis zu einem 
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Sagen wir, dass bei einem Eimaterial die Atmung der unbefruchteten 


Kier 25 % von der der befruchteten ist. Die Sattigung ist in diesem 


Fall 0,25. €+n muss konstant sein bei einem gewissen (Temperatur und 


Belichtung natilicherweise als gleich vor- 


ausgesetzt), damit die Verteilungsgleichung 


erfullt sei. Fur m gerade = 1 (,,gerade” 
bedeutet hier, dass eine weitere Steigerung 

CO ‘ 
von — hemmend wirkt) fanden wir 


o 
bei = 


O, 3 


Est ist folglich: 


O,25 


Um diese Verhaltnisse klarer zu 


machen, weisen wir auf die graphische 


Darstellung Fig. 7 hin. Entlang einer 100 


mm langen Linie sind hier 1—n und n 


befruchteter Ejier eingetragen; ¢ ist hier 
nicht n der befruchteten Eier, sondern 


n. Die Sattigung e kann hier anwachsen, 


und zwar I,s Mal grosser werden, ehe 


gerade eine Hemmung eintritt. Die genaue poerrul 


quantitative Durchpriifung dieser Fol 


gerung steht noch aus. Die Erorterung war 


indessen hier notwendig, um einen nahelie 


genden Einwand zu entkraften. 
. Fig. 7. Erklarung im Text 
ist >, $80 muss 2; <1 sein, d. 
es tritt eine Hemmung ein. Dieses Verhaltnissen ist schon in Versuchen beo- 
bachtet worden, soll aber zum Gegenstand weiterer Studien gemacht werden. 
Es kann von Interesse sein, das Verhaltnis zu berechnen, das er 
forderlich ist, um dieselbe Atmungshemmung bei den unbefruchteten Eiern 
hervorzurufen wie diejenige, die bei den befruchteten Eiern in 2 
eintritt. X sei der gesuchte Quotient - die Hemmung soll 0,63, d. 
() 
sein. Wir erhalten so den Ausdruck: 
CO 
= 115 


fer 
O,37, 
| 
< 
betruth-s || |_| 
| 
I (O,37)° 
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is kann bei den Versuchen unter Atmosfarendruck nicht ver- 
rden. 
ist schon oben hervorgehoben worden, dass die Annahme einer 
(starkeren) Veranderung der Verteilungskonstante (k) in dem Ausdruck 
CO 


sehr unwahrscheinlich ist. Wir haben schon oben die Tat- 


» gedeutet, dass vor der Befruchtung der Kontakt zwischen Ferment 
bei den unbefruchteten Eiern blockiert ist, wahrend dagegen 
Befruchtung der Block weggeraumt wird. Wir wollen jetzt ver 

suchen, weitere Vorstellungen uber diese Verhaltnisse auszuarbeiten. 
WARBURG (1921) stellt sich vor, dass die Oxydation an Oberflachen in 
der Zelle vor sich geht. Durch Adsorption an die fermenttragenden Ober- 
flachen werden die tragen organischen Verbindungen gegenuber Sauerstoff 
reaktionsfahig. Ein Modell zu dieser Auffassung bieten die Versuche von 
WaRBURG und NEGELEIN (1921) uber die Verbrennung von Cystin und 
anderen Aminosauren an Blutkohle. Diese werden an den eisenhaltigen Ober- 
flachen der Kohle oxydiert. Es ist durch Untersuchungen von WARBURG 
(1914) bewiesen worden, dass die Atmung der Seeigeleier an die Struktur- 
elemente der Zelle gebunden ist. Aus den Eiern hergestellte Suspensionen 
wurden zentrifugiert. Nur die abzentrifugierten Strukturelemente, dagegen 
nicht die uberstehende Flussigkeit zeigte einen Sauerstoffverbrauch. Diese 
Versuche konnen im Sinne der Adsorptionstheorie gedeutet werden. Die Fol- 
g aus den angefuhrten Verhaltnissen ist die, dass die Adsorptionsver- 
haltnisse in dem Ei bei Atmungsanstieg und bei Entwicklungserregung ver- 
bessert werden sollen. Gibt es einige Belege dafur? Zuerst mtissen wir fest 
stellen, dass der Atmungsanstieg, sowohl der spontane wie derjenige, der 


bei einer naturlichen oder kunstlichen Entwicklungserregung eintritt, von 


Veranderungen der Kolloidstruktur des Eies begleitet ist. Das Dunklerwerden 


der Grundsubstanz des Zytoplasmas im Dunkelfeld sowohl als auch die er- 
hohte Viskositat deutet nach unseren Ausfithrungen (1928 b) eine Lichtung 
im Geftige der anisodiametrischen, gelbildenden Kolloidteilchen an. Dies muss 
schon zu einer starken Oberflachenentfaltung im Inneren des Ejies fuhren, 

Adsorptionsverhaltnisse verbessern muss (vgl. auch unsere Austuh- 

924 und 1928 a, Abschnitt XV). Es kann ausserdem die Beschaffen- 
heit der Oberflache der Kolloidteilchen verandert werden, so dass die Ad- 
sorptionsverhaltnisse verbessert werden. Nach unseren Ausfuhrungen (1928 b, 
\bschnitt XIV) muss eine Veranderung der Oberflache der Kolloidteilchen 
eine Vorbedingung fur die Veranderung des Gefuges der Kolloidteilchen sein. 
Wir halten die Veranderungen der Oberflachen der Kolloidteilchen als das 
Ausschlaggebende fiir die Veranderung der Adsorption. Fur ein erhohtes 


Adsorptionsvermégen der Kolloide des befruchteten oder erregten Eies im 


170 
+/ 
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Verhaltnis zu dem unbefruchteten spricht die starkere Festhaltung von Vital 
farbstoffen durch die erstgenannten (vgl. LorB, 1907, und RUNNsTROM, 1928, 
Abschnitt VI). Oben ist erwahnt worden, dass bei den unbefruchteten Eiern 
mit Atmungsanstieg die vitale Farbbarkeit sich wie bei befruchteten Eiern 
verhalt. Bei den befruchteten Eiern werden die Lipoide stairker an das Stroma 
gebunden als bei den unbefruchteten (RUNNsTROM, 1928 b, Abschnitt V und 
XIV). Auch das Verhalten des Pigments bei Arbacia deutet eine festere Bin- 
dung desselben nach der Befruchtung an. Das Aufhoren der Sekretbildung 
von seiten des Eies nach der Befruchtung (Fr. LILLIE, 1913, 1919) ist m6g- 
licherweise im selben Sinne zu deuten. Nun kann man ja nicht schlechthin 
von Adsorptionsvermogen im allgemeinen sprechen. Es spielt nicht nur die 
Natur des Adsorbens, sondern auch diejenige der absorbierten Stoffe eine 
Rolle. WarRBURG (1921) gibt z. B. an, dass Benzoesaurekohle Aceton- und 
Bernsteinsaure etwas starker, Methylenblau bedeutend schwacher als Blut- 


kohle adsorbieren. An Benzoesaurekohle adsorbiertes Zystin wird etwa 3 Mal 


so langsam oxydiert als an Blutkohle adsorbiertes. Es herrscht also hier wie 


in der Eizelle ein Parallelismus zwischen Methylenblauadsorption und Oxy- 
dationsgrosse. Die herangezogenen Tatsachen konnen naturlich nicht als Be- 
weise fur die Auffassung gelten, dass die Brennstoffe nach der Befruchtung 
starker adsorbiert werden. Jedenfalls handelt es sich um Indizien, die die 
vorgelegte Auffassung wahrscheinlicher machen. Man konnte sich auch mog 
licherweise vorstellen, dass der erhohte Kontakt zwischen Atmungsferment 
und Substrat bei dem Atmungsanstieg durch die Auflosung trennender 
Scheidewande innerhalb der Zelle entsteht. Auch diese Auffassung lasst sich 
wohl mit unseren Feststellungen uber die Erhohung der Dispersitat der 
Plasmakolloide bei der Entwicklungserregung vereinen. 

Unsere Auffassung kann folgenderweise zusammengefasst werden: Der 
spontane Atmungsanstieg bei den unbefruchteten Eiern sowohl als auch der- 
jenige, der bei Befruchtung oder kunstlicher Entwicklungserregung eintritt, 
hangt von einem erhohten Kontakt (Sattigung) zwischen Atmungsferment 
und Substrat ab. Dieser erhéhte Kontakt wird durch die Veranderungen der 
Plasmakolloide bedingt. Diese Veranderungen spielen sich bei den unbehan- 
delten unbefruchteten Eiern langsam und meistens unvollstandig ab. Bei der 
kunstlichen Entwicklungserregung oder bei der normalen Befruchtung ver- 
laufen dagegen diese Veranderungen sprungweise. 

Es ist von Interesse, dass ein Atmungsanstieg bis zu dem Wert, den man 
nach der Befruchtung findet, nicht genugt, um die Eier vollstandig zu erregen. 
Man kann bekanntlich praktisch alle Grade der Entwicklungserregung unter- 
scheiden. Bei den unbefruchteten Eiern mit Atmungsanstieg kann z. B. das 
Zytoplasma dunkler sein als bei den frisch abgelegten Eiern, der Kern kann 


etwas gewachsen sein; die Lipoidschicht kann aber noch orangegeib sein. 


JOHN RUNNSTROM 


Eine Spharenbildung und Kernauflosung, geschweige denn Zellteilung, bleiben 
meistens aus (vgl. oben, S. 459). Wahrscheinlich kommt hier das notige 
Ineinandergreifen der Vorgange bei dem langsamen Atmungsanstieg nicht 
zustande. 

Wird der Atmungsanstieg von Anfang an durch CO gehemmt, bleibt 
auch die Strukturveranderung in Richtung gegen Entwicklungserregung aus. 
Deshalb bewahren die Eier aber eine Spannkraft, die sie bei Befruchtung zu 


normaler Membranabhebung und Entwickiung befahigen. 


IV. DIE HEMMUNG DER ATMUNG UNBEFRUCHTETER UND 
BEFRUCHTETER EIER DURCH KCN. 


a. Vorbemerkungen. 


HCN ubt wie CO nach der Auffassung 


g WARBURGs (1921) spezifische 
Wirkungen auf das Atmungsferment aus. Es ist gewohnlich in sehr nied 
rigen Konzentrationen wirksam; es kann sich deshalb nicht um unspezifische 
Adsorptionswirkungen handeln, besonders da HCN eine niedrige Adsorptions 
konstante hat. Unter diesen Verhaltnissen soll man bei HCN prinzipiell die- 
selben Gesetzmassigkeiten finden wie bei CO-Einwirkung auf die Zellen. 
Die Hemmung soll bei den ,,ungesattigten’’ unbefruchteten Eiern geringer 
als bei den gesattigten befruchteten sein. Dies hat sich durch unsere Versuche 


} 


1] bestatigt. Wir wollen uns hier damit begniigen, diese allgemeine 


kommen 
Ubereinstimmung festzustellen. Weitere Untersuchungen, die auf eine quanti- 


tive theoretische Behandlung hinzielen, hoffen wir ausfuhren zu konnen. 
Der Angriffspunkt von HCN auf das Atmungsferment ist nicht derjenige 
von CO. WarBURG (1927) fand namlich, dass das HCN nicht mit der redu 
zierten Form des Atmungsfermentes reagiert. In unseren Versuchen haben 


wir CN als KCN dem naturlichen oder ktinstlichen Seewasser zugesetzt. 18 


sind ausgefuhrt w 


befruchteten FEvern. 


5000 KCN in Seewasser 


Unbefruchtete 


itete Befruchtete Befruchtete 
n/15 000 KCN in 2 
Ze Kontrolle ) Eier Kontrolle Eier n/15 000 KCN 
Ko I Ko I Ko I 


Ko, I 2 


Hemmung Hemmung: 
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Tab. 19. Paracentrotus. 30. V. 28. 25°. n/10000 KCN in Seewasser. 


Unbefruchtete Unbefruchtete Befruchtete Befruchtete 
Zeit | Evjer Kontrolle Eier n/10000 KCN Eier Kontrolle Eier n/10 000 KCN 
| Ko, = 0,5 Ko,=0% | Ko,=o 


| 
| 
| 


18 


Hemmung: 9% 


Tab. 20. Paracentrotus. 19. VI. 28. 25°. n/5 000, n/I 000, n/500 KCN in Seew 
Unbefruchtete Eier. 


Kontrolle n/5 000 KCN n/t oo0 KCN n/500 KCN 
Ko, = O,97 Ko, O,o91 Ko, O,95 } Ko. I 


Hemmung 


Tab. 21. Paracentrotus. 19. VI. 28. 25°. n/5 000, n/1I 000, n/500 KCN in Seewasser. 
Befruchtete Fier. 


Kontrolle n/5 000 KCN n/1 ooo KCN n/500 KCN 
Ko, = I Ko, = Iy1 Ko, = 1 


Hemmung: 


[CN] 


I 


k 


Fig. 8 zeigt anschaulich, wieviel steiler der Abfall der Atmung bei be- 
fruchteten Eiern im Vergleich mit dem Verhalten der unbefruchteten ist. In 
dem Ausdruck 


bedeutet wie fruher Atmungsrest, 


Atmungshemmung und [CN] Normalitat 


des CN in Seewasser. 


Fie. 8. Atmung befruchteter (ausgezogene Kurve 

und unbefruchteter Eier (gestrichelte Kurve) 1 * 
KCN. Die Werte ftir die letztgenannten bei der 


TL Nr 
graphischen Darstellung verdoppelt (Tab. 20, 21) 5000 NAooo 4500 


473 
— 
. e | 
60! 6,4 | 5,8 I,4 
| 
Hemmung: 92,5 % | 
rm | 60! | 6,2 4 2,8 3 
1928 | | 
| 41% 59 % 56 % 
Zeit 
| 
75 | 519 I, 
a 83,5 % 95 % 96,5 % 
4°10 5:10 ° 7,2° 10 
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Ken 
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20. VIII. 28. 25°. n/1 500, n/500 KCN. 


Unbefruchtete Eler. 


Kontrolle n/1 500 KCN n/500 KCN 
Ko, = 20 Ko, = 997 


I] 


Hemmung 


o. VIII. 28. 25° n/5 000, n/I 500, n/500 KCN in Seewasser. 


Befruchtete Eier. 


Kontrolle n/5 000 KCN n/t 500 KCN n/500 KCN 
IN L113 Ky I Ky I 


Ons Oyo 


In einigen Versuchen war die Atmung befruchteter [ier 
und n/500 KCN. 
c. Hemmung des Atmungsanstieges durch KCN. 
Auch in KCN findet man eine Hemmung des Atmungsanstieges bei den 
unbefruchteten Eiern (vgl. Tab. 24). Indessen ist die Erscheinung nicht so 
Tab. 24. Paracentrotus. 29. V. 2! . n/10000 KCN. 


Unbefruchtete Eier. 


Unbefruchtete Unbefruchtete Eier 
Kontrolle n/ 10000 KCN 


Ko, 1,18 


() 


Stunde 


6 


schon und regelmassig wie in den Versuchen mit CO, was wohl auf die 
Absorption des HCN durch die KOH-Losung der Einsatze zuruckzufuhren 


ist. Die Membranbildung und die Entwicklung gestalteten sich im allgemeinen 


besser nach Besamung der unbefruchteten, mit KCN n/15 000—n/5 000 be- 


handelten und in normales Seewasser zurtckgebrachten Eier als nach Besa- 
mung der Kontrolleier, die gleichzeitig in den Apparaten geschwenkt worden 
eine deutliche Korrelation zu dem Verhalten des At- 


waren. Man sah hier 
Eier mit 000o—n/500 KCN ist 


mungsanstieges. Nach Behandlung der 


30 
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| 
go! 5,8 
a 7 % 49 % 
Tab. 23. Arbacia, 
) 13, 2 I ,2 | 
| 
Hemmung 79 % QI 8% Q1,1 % 9 
n{CN] 
k *1O 6+10 19,<* 10 | 
i— 
Zeit 
Ko,=! 
8,3 
2 
3. 21 
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das Resultat nach unseren Beobachtungen zu urteilen wieder verschiechtert. 
Bei den befruchteten Eiern findet man schon in n/15 000 eine Hemmung 


der Furchung. Im Dunkelfeld erscheinen diese Eier stark grau. 


V. DIE BEEINFLUSSUNG DER ATMUNG UNBEFRUCHTETER 
UND BEFRUCHTETER EIER DURCH URETHAN. 


a. Vorbemerkungen. 


Die Narkotika unterscheiden sich in ihrer Wirkung auf die Zelle von 
den in den beiden vorhergehenden Abschnitten behandelten Stoffen, indem 
ihre Wirkung unspezifischer Natur ist. Die Narkotika wirken nach Mass- 
gabe ihres Adsorptionsvermogens, indem sie weniger stark adsorbierbare Sub- 
stanzen aus einer Oberflache verdrangen konnen. WARBURG (1921) wies in 
seinen Kohlemodellversuchen solche Vorgange direkt nach und konnte ohne- 
dies zeigen, dass die Herabsetzung der Oxydation der Aminosauren gerade 
der Verdrangung derselben von der Oberflache durch das Narkotikum ent- 
spricht. Je starker die Belegung durch Narkotika, desto starker die Hem- 
mung. Aus den Angaben Warsurcs geht hervor, dass die Oxydationshem- 
mung in den Zellen durch Narkotika auch quantitativ mit denjenigen uberein- 
stimmt, die man in den Kohlenmodellversuchen findet. Man muss sich vor- 
stellen, dass die Narkotika in der Zelle vor allem kapillare Wirkungen ent- 
falten. Sie konnen in die Oberflachen eintreten und verdrangende Wir 
kungen austben. Dadurch konnen sie auch auf den Kolloidzustand des Zyto- 
plasmas einwirken (vgl. dartber die Darstellung RUNNsTROMs, 1928 b, Ab- 
schnitt IX). Die Narkotika konnen deshalb zur Prifung der Frage verwendet 
werden, welche Rolle die Struktur fur die Atmung spielt. Speziell interessiert 
uns die Frage, ob hierin einige Unterschiede zwischen erregten und _ nicht 
erregten Eiern zu entdecken sind. Es wurde zu den Versuchen vor allem 
Athyl- (13 Versuche) und Phenylurethan (22 Versuche) verwendet. Ver- 
suche, die wir mit einigen anderen Narkotika ausfuhrten, werden hier nicht 


beschrieben. 


b. Vergleich swischen unbefruchteten und befruchteten Eiern. 


Es stellte sich in diesen Versuchen heraus, dass die Atmung durch 
Urethan etwa ebenso stark bei unbefruchteten wie bei befruchteten Eiern 
gehemmt werden kann. Bei den unbefruchteten Eiern tritt indessen im all- 
gemeinen ein Atmungsanstieg ein. Wir deuten dies als eine beginnende Ent- 
wicklungserregung unter dem Einfluss des Narkotikums. Die inneren Ober- 
flachen werden verandert, wie in Abschnitt I erdrtert, und es tritt dabei eine 


,oattigung’ der Zellen ein. 


a 760 
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bacia. 18. VIII. 28 


4 


1 und 2% Athylurethan. Unbefruchtete Eier 


Kontrolle 


iN 


Ons 


Urethan Urethan Urethan 


I, Ko, = In <Q, = Im 


Hemmung 


Fig. g stellt den Versuch graphisch dar. 
Die unbefruchteten Eier von Arbacia zeigen 


nicht in dem Masse wie diejenigen von 


Paracentrotus die Tendenz zum Atmungs- 
anstieg. Deshalb kann man im allgemeinen 
bei Versuchen mit unbefruchteten Eiern 


die Werte 


dieren. 


verschiedener Ablesungen  ad- 


Die Urethankurve hat einen ganz anderen 


Verlauf in dem folgenden Versuche. 


1 und 2% Athylurethan. Unbefruchtete Eier. 


Urethan Urethan Urethan 


] 


110° 


samtlichen Urethankonzentrationen 


man eine betrachtliche Beschleunigung 


der Oxydation. Fig. 10 a 
die -Kurve, Fig. 


Zeitkurve fur 


Kon- 


zentrationen an. Nach 


die ve rschiedenen 


Waschung der Eier in 


reinem Seewasser und 


Besamung tritt eine bes- 
sere Entwicklung dersel- 
ben in der Kontrolle als 
nach der Urethanbehand- 


lung ein. In der hochsten 


47° 
Tab. 25. 25° 0,;, 
Zeit | 
105 731 4 O,¢ I 
31% 92 % 17.5% 
0.5 1 Y% 
rig ing Inperirucn 
urethan 0,;:, und 2% 
(Tab. 
Kontrolle O, 5 % 
oO 2 3 
I I So, I Ko. I 
1. Stunde 6c I 2 2 
2. Stunde 60 2,4 4 5 2 | 
3. Stunde 6 2 8 6 4 | 
6 16 14 11,4 
Atmungserhohung 142 % 65 % 
Find 
| | | finde 
0b die 
1% 
¥ ° 
| 
K 
05 1 9% 
Fig. 10. a. Atmung unbefruchteter Arbacia-Eier in Athyl- 
urethan 0,;, I und 2%. b. Die Zeitkurve fur die verschie 
denen Konzentrationen. K = Kontrolle. (Tab. 26.) ee 
32 
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Konzentration von Urethan herrschte am Ende des Versuches 20 % Zytolyse 
mit Farbaustritt. 


Tab. 27. Arbacia. 4. VII. 28. 25° 0,5, 1 und 2% Athylurethan. 


Unbefruchtete Eier. 


Kontrolle o,;% Urethan 1% Urethan 2% Urethan 
Ko, = I ,18 Ko, = I ,32 a. yII Ko, = I ,08 


6,4 


| 
| 
| 


Atmungserhohung: 


Hier tritt nach Besamung Membranbildung bei den Kontrolleiern ein; 
in den ubrigen dagegen findet man weder Membranbildung noch Entwicklung. 
Tab. 28 gibt von der Hemmung der Atmung bei den befruchteten Eiern 


eine Vorstellung. 


Tab. 28. Arbacia. 24. VII. 28. 25° 0,5, 1 und 2% Athylurethan. Befruchtete Eier. 


ys Kontrolle | O,s % Urethan 1% Urethan 2% Urethan 
Zeit 
| Ko, 0,97 Ko, 0,94 | Ko, 0,95 Ko, I 


. Stunde 60! 
» 60! 


60 


Fig. «ir a gibt das Resultat wahrend der 
ersten Stunde, Fig. 11 b den zeitlichen Verlauf 


wahrend der Messung 


wieder. Wenn man die 
5 

Resultate als Atmungs- \ 

hemmung ausdrickt, be- 


kommt die Kurve der 


Urethanwirkung eine 
5 


mehr auffallende Ahn- 


lichkeit mit einer Adsorp- 05 9% 


tionskurve. In der 0,5 %- b 


If. a. Atmung befruchteter Eier in Athylurethan. 
Entwicklung im Verhalt- 6. Die Zeitkurve fiir die verschiedenen Konzentrationen. 
nis zur Kontrolle verzo- 
gert gewesen, in I % und 2 % ist uberhaupt keine Furchung, 
Zytolyse eingetreten. 

In einem Versuche war die Atmung in 05 % wahrend der ersten Stunde 
um 15% beschleunigt. Wahrend der zweiten Stunde ist die Atmung der 


Kontrolle indessen uber den in 0,5 % Urethan gefundenen Wert gestiegen. 


at. A. Z. 1928. 
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Es ist zu den Versuchen Tab. 26—28 zu bemerken, dass die Atmung bei 
den unbefruchteten Eiern in Urethan nicht denselben Betrag erreicht wie bei 
den befruchteten Kontrolleiern. Die Atmung der befruchteten Eier war in 
diesen Arbacia-Versuchen die erste Stunde nach der Befruchtung etwa 600 % 


von der der unbefruchteten Fier. Der hochste Atmungswert, den wir oben 


im Verhaltnis zu der Kontrolle in Tab. 26 finden, ist 240 %. Auch bei den 


unbefruchteten Eiern mit Oxydationserhohung kommt eine Hemmung zum 
Ausdruck. Die Werte fallen mit steigender Urethankonzentration (Tab. 26). 
Vergleicht man die Werte bei den unbefruchteten Eiern mit Atmungsanstieg 
in Urethanlosung mit den befruchteten Eiern mit Herabsetzung des Atmungs- 
betrages in derselben Urethankonzentration, findet man Werte, die einander 
ziemlicn nahe liegen. Dadurch erinnern unsere Ergebnisse an einen Versuch 
WARBURGs (1914a). Er zerteilte unbefruchtete und befruchtete Seeigeleier 
mechanisch und erhielt so granulare Suspensionen von winzigen Eifrag- 
menten. Der Atmungsbetrag der beiden Eisorten wird dann gleich, indem die 
Atmung der befruchteten Eier sinkt und diejenige der unbefruchteten steigt. 
WarsbuRG schloss daraus, wie schon oben bemerkt, dass die Struktur keine 
Rolle fur die Atmung der unbefruchteten Eier spielt. Infolge der Zerstorung 
der Struktur wurde die Atmung der befruchteten Eier auf denselben Betrag 
sinken wie bei den unbefruchteten. Indessen lasst WArBURG die Erhohung 
des Atmungsbetrages bei den unbeiruchteten Eiern unerklart. Nach der hier 
vertretenen Auffassung spielt die Struktur auch bei den unbefruchteten Eiern 
eine Rolle. Das Areal der mit Substrat belegten Oberflachen ist indessen 
kleiner als bei den befruchteten Eiern. Fur diese Auffassung spricht unter 
anderem die Tatsache, dass man auch bei den unbefruchteten Eiern eine Hem- 
mung durch Narkotika erhalten kann. Durch die mechanische Zerteilung ist 
die Struktur zwar stark gestort, aber nicht vollstandig zerstort. Moglich ist, 
dass die Zerteilung so wirkt wie in den in Rede stehenden Versuchen das 
Urethan. Auch Schiitteln der Eier wirkt ja bekanntlich entwicklungserregend, 
bei Seesterneiern nach MatHEews (1901), bezuglich Seeigeleier vgl. RUNN- 
STROM (1928a). Eine mechanische Beschadigung wirkt folglich wie Behand- 
lung mit einem Narkotikum erregend auf die Stoffwechselvorgange bei dem 
unbefruchteten Ei. Es ist dabei, wie wir besonders (1928b) hervorgehoben 
haben, die Rede von einer Auslosungserscheinung. Von der Wirkung der 
erregenden Mittel sind wir (i928a) zu der Schlussfolgerung gekommen, 
dass diese zunachst eine Lipoidveranderung bewirken. Diese wurde den Cha- 
rakter eines Entmischungsvorganges haben, in dem eine hydrophobe Kom- 
ponente sich bei dem Entmischungsvorgange von einer hydrophilen trennt 
und eventuell in eine hydrophile Form umgewandelt wird. Am deutlichsten 
treten die Wirkungen dieser Veranderung vielleicht in der radikal veranderten 
Aufloésungsgeschwindigkeit der Lipoidschicht der Eioberflache in verdunn- 


tem Wasser zutage (vgl. RUNNstTROM, 1928 a, Textfig. 4). 
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In der Tat scheint es sehr wahrscheinlich, dass der Angriffspunkt der 
oxydationserhoéhenden Wirkung der Urethane in den Lipoiden zu 
suchen ist. Das Narkotikum kann sicher eine entmischende Wirkung auf die 
lipoiden Oberflachen in der Zelle austtben und so die Abtrennung und even- 
tuell die Dispergierung der hydrophoberen Bestandteile bewirken. Wir haben 
einen solchen Vorgang im ‘Modellversuch mit Mercks Lecithin verfolgt (vgl. 
RUNNsTROM, 1928 a, Abschnitt XI, Tafel 11, Fig. 12). Die Entmischung und 
die Dispergierung gehen da Hand in Hand. Ein solcher Vorgang wird durch 
Zusatz von Narkotika befordert. Die Wirkung der Narkotika auf das Gel- 
gerust des Protoplasmas ist eine ganz andere. Sie bewirken hier, wie 1928 b 
(Abschnitt IX) des naheren ausgefiithrt, eine Strukturvergroberung, die, wie 
schon oben hervorgehoben, mit der Adsorbierbarkeit der Narkotika zusam 
menhangt. Es ist hier die Ursache zu der herabsetzenden Wirkung der Nar- 
kotika auf die Zellatmung zu suchen. Diese herabsetzende Wirkung tritt bis- 
weilen bei den unbefruchteten Eiern rein hervor. Es handelt sich dabei um 
Fier, deren Lipoidgemische gegen die Wirkung des Narkotikums besonders 
resistent sind. Die verschiedene Festigkeit hangt sicher unter anderem auch 
von dem Alter des Eies, d. h. von der Zeit ab, die seit den Reifungsteilungen 
verstrichen ist (vgl. hierttber PASPALEFF, 1927). Die herabsetzende Wirkung 
kommt bei den befruchteten Eiern zum Vorschein, bei denen die Lipoid- 
veranderungen sich schon vollzogen haben. Bei unbefruchteten Ejiern, deren 
Lipoide durch das Narkotikum angegriffen werden, erfolgt, wie aus obigem 
hervorgeht, ein ziemlich komplizierter Kompromiss zwischen oxydations 


befordernder und -hemmender Wirkung. Ahnlich liegen wohl die Verhalt 


nisse bei anderen ,,lipoidléslichen‘‘ Mitteln. Nach Uberfitthrung der behan- 


delten unbefruchteten Eier in normales Seewasser fallen die hemmenden 
Wirkungen weg, die Oxydationsbeforderung, die von einer nicht reversiblen 


Veranderung abhangt, bleibt dagegen bestehen. 


c. Der Atmunqsansticg in Urethanlosungen. 


Die Versuche mit Phenylurethan gaben, wie zu erwarten, im grossen und 
ganzen dieselben Resultate wie diejenigen mit Athylurethan. Nur ist der erst- 
genannte Stoff wirksamer als der letztgenannte. Die Grenzkonzentration der 
Atmungshemmung liegt bei Phenylurethan, wie schon WarBURG (19gI0, 
1914 b) gezeigt hat, etwa bei n/2 500—n/2 000, etwa 0,,., %. Fur Athyl- 
urethan liegt die Grenzkonzentration nicht weit unter 0, %. Aus den Phenyl- 
urethanversuchen werden hier vor allem einige Daten uber die Einwirkung 
des Narkotikums auf den Atmungsanstieg angefuhrt. Es stellte sich heraus, 
dass das Urethan im Gegensatz zu CO den Atmungsanstieg bei unbefruchteten 


Eiern nicht hemmt. 
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Paracentrotus, 12. VII. 28. 25° n/1 000 Phenyl- 


urethan. Unbefruchtete Eier. 


Zeit Kontrolle | n/1 000 Urethan | 
Ko, = I ,18 Ko, I ,32 


Stunde 60’ 
60! 
60! 
60! 


60 


Zu der Tabelle Fig. 12. Es sich um ,,feste‘’ Eier. Die Urethan- 
wirkung ist hauptsachlich eine hemmende, erlaubt aber einen Atmungsanstieg. 
Nach Entnahme aus den Apparaten wurden die Eier besamt. Die Entwicklung 


besser bei den mit Urethan vorbehandelten Ejiern als bei den Kontrolleiern 


isl 


(vgl. Tab. 30). Zum Vergleich sind auch die Zahlen fur die Eier mitgeteilt, die 


30. Paracentrotus. 14. VII. 28. Zahlung der Keime nach 2 Tagen, den 16. VII. 


Plutei mit Plutei mit Blastula 
langen kurzen od. Blast. 
Fortsatzen Fortsatzen ahnlich. 


Anzahl. 


71 


nbefruchtete Eier 6 Stunden 
n n/1ooo Phenylurethan- 
befruchtet 
Unbefruchtete Eier nach 6 Stun 
den in normalem Seewasser 


befruch 
der Entnahme 
is den Ovarien 
39 % 0,3 % 0 200 
Entnahme der Eier aus den Ovarien befruchtet wurden. Die 
- der Befruchtung mit Urethan behandelt wurden, zeigen ein fast 


scutes Entwicklungsresultat wie die unmittelbar befruchteten. 


31 gibt einen Versuch mit nicht ,,urethanfesten‘’ unbefruchteten 
A 


(vgl. auch Fig. 13). 


16. VII. 28. 25° n/1 000 Phenylurethan. 


Unbefruchtet 


Kontrolle m'1ooo Phenylurethan 
K, I K I 


1. Stunde 


Tab. 20. 
2 3 
2. 
3. 5,8 
| 
4. Oia 8 6 
5. = 13 6,0 
Eie 
ebens0) 
Tab. 
Eiern wie 
Hier. 
2. Stunde 60 2 oy 
3. Stunde 60 4,4 8 
4. Stunde 60’ . . 6.4 12 
5. Stunde 60! O.4 13 
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Nach dem Abschluss der Messungen des Sauerstoffverbrauches wurden 

die Eier besamt. Eine Membran wurde weder bei den Kontroll- noch bei den 
Urethaneiern gebildet. In einem anderen Versuch mit starkerer Atmung 
in Urethan als in der Kontrolle unbefruchteter Eier konnte die Kontrolle 
noch befruchtet werden. Eine mehr oder weniger schone Membranbildung 
trat ein; die Urethaneier liessen sich dagegen nicht befruchten. Man kann 
aus diesen und ahnlichen Versuchen die Regel herauslesen, dass der Atmungs- 
anstieg hier wie immer die Eier zur normalen Befruchtung unfahig macht. 
Wird der Atmungsanstieg dagegen gehemmt oder beschrankt, bleibt die Be- 
fruchtungsfahigkeit erhalten. Das zuverlassigste Mittel, um das zu bewirken, 


ist CO. Auch nicht in KCN ist (vel. oben) der Effekt so ausserordentlich 


Urethan 


Urethan 


Fig. 12. Fig, 


\tmungsanstieg bei unbefruchteten Kontrolleiern, K und Ejiern in n/1I 000 
Phenylurethan (Tab. 29). 


13. Atmungsanstieg bei unbefruchteten Kontrolleiern, K und Ejiern in n/1000 
Phenylurethan (Tab. 31). 
regelmassig wie in CO. Urethan ist, wie ersichtlich, in dieser Beziehung un- 
regelmassig in seinen Wirkungen. Der Grund zu diesem Verhalten kann aus 
den vorliegenden Versuchen erschlossen werden. Die Regel vom Zusammen- 
hang zwischen Herabsetzung des Atmungsbetrages und Erhaltung der Be- 
fruchtungsfahigkeit erleidet eine Einschrankung, wenn man zu _ stirkeren 
Konzentrationen von Phenylurethan, z. B. n/750 und n/500, ubergeht. Hier 
kann die Herabsetzung der Oxydationen betrachtlich sein; nichtsdestoweniger 
bleiben oft Membranbildung und Entwicklung aus. Hier kommen offenbar 
schadliche Nebenwirkungen hinzu, die die Entwicklung blockieren. Bekannt- 
lich ist von mehreren Forschern Ather als ein Mittel verwendet worden, um 
gegen Befruchtung resistente unbefruchtete Eier wieder befruchtungsfahig 
zu machen. In solchen Fallen verandert man sowohl den kolloidchemischen 
Zustand des Zytoplasmas (vgl. RUNNsTROM, 1928 b, S. 292, wo auch Lite- 
raturangaben) als auch die Atmung. CO hemmt die Oxydationserhohung 


durch Urethan (vgl. Tab. 32). 


1928 | 
| 
| | 
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32. Paracentrotus. 16. VII. 
Phenylurethan und 6% Os + 093.2% 


Unbefruchtete Eier. 


n/1 Pheny!I- 
urethan 
7% O.+93% CO 


Ko, I 


n/1tooo Phenyl- | 
urethan 


1. Stunde 
Stunde 60’ 
Stunde 60! 
Stunde 60’ 


Stunde 60’ 


Auch bei befruchteten Eiern tritt, wie schon hervorgehoben, ein Atmungs- 
anstieg ein. Merkwurdigerweise wird dieser durch Urethan nicht gehemmt, 
wenn auch die Atmungswerte niedriger als die der Kontrolle sind (vgl. 
Tab. 33). 

Tab. 33. Paracentrotus, 12. VII. 28. 25° n/1I 000 


Phenylurethan. Befruchtete Eier. 


n/1000 Phenyl 
Kontrolle 
urethan 

K O,os 


Oe Ko 


Zeit 
I 


Stunde 60’ 
Stunde 60’ 


Stunde 60’ 


d. Strukturveranderungen der Urethaneier. 


Trotzdem in dem Versuche Tab. 3 


3 die Atmung wahrend der ersten 
1 


Stunde in Urethan nur etwa 35 % von derjenigen der Kontrolle ist, findet 
doch eine starke Vermehrung von Kernsubstanz statt. Man findet nach Ent- 
nahme der Eier aus den Apparaten im Zentrum des Ejies einen her grossen 
Kern oder gewohnlich eine ganze Anzahl, 8—10, dicht aneinandergedrangter 
Kerne. Es ist offenbar, dass die Vermehrung der Kerne auch bei einer stark 
herabgesetzten Atmung vor sich gehen kann. Aus der Abbildung WaARBURGs 
(vgl. 1926, S. 32) kann man ablesen, dass auch in seinem Versuch mit /2,000 
Phenylurethan Kernvergrésserung, sicher durch Monasterbildung, eintritt. In 
Warbsurcs Versuchen lag keine Hemmung des Sauerstoffverbrauches, aber 
wohl der Teilungsvorgange im Zytoplasma vor. 

In einem Urethanversuche sind die Kontrolleier ungeteilt geblieben. Man 
sah bei einigen von diesen, dass ein ziemlich grosser Kern mit Kernkorperchen 


vorhanden ist. Bei den meisten war der Kern dauernd aufgelost. In n/I 000 
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Fig. 14. Paracentrotus lividus. Ein Ei aus der Kontrolle eines Phenylurethanversuches. 

Entwicklungshemmung der Eier. In dem abgebildeten Fall Triaster. Trotz der Ent- 

wicklungshemmung bedeutend starkere Atmung als bei den Phenylurethaneiern. Fixie- 
rung in Flemmings Gemisch 4 St. 40’ nach der Befruchtung. Etwa I 150 > 


Phenylurethan findet man ein weit starkeres Kernwachstum. Trotzdem atmen 


indessen die Kontrolleier viel starker als die Urethaneier (vgl. Tab. 34). 


Tab. 34. Paracentrotus. 13 . 28. 25° n/750 Phenyl- 


urethan. Befruchtete Eler. 


n/t ooo Phenyl-| n/750 Phenyl- | 
urethan urethan 


Ko, O,9% 0,93 


Kontrolle 


18. Stunde 60’ 
60! 


60! 


Der Grund zu dem Ausbleiben der Entwicklung der Kontrolleier kann 
nicht angegeben werden. Trotz dem Entwicklungszustande nimmt die Atmung 
zu, um doch endlich in der dritten Stunde zu sinken. Die geschilderten Be- 


obachtungen sprechen dagegen, dass die Kernvermehrung die Veranlassung 
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750 Phenylurethan mit fibrillenahnlichen Bildungen im Cyto- 
rgrossert. Fixierung in Flemmings Gemisch 4 St. 20’ in der 


Urethanlosung. Etwa I I50 


Dagegen sieht man einen grossen Unterschied 
Kontrolleier -r Urethaneier. Diese sind im 


d zeigen auch im Ilfe ‘ine grobere Struktur. 


aus der Kontrolle 
Plasmastruktur 
oskopisch 

Granule und 
konnen 

er schwach gefarbt 
grosseren schwarzen 
sich bei dem 
Kontrolle verharrten 
Telophasestadium, ohne d ir Ausbildung eines rich- 
ler Peripherie ist da lasma anscheinend mehr vakuoli- 
Eine Konzentrierung Plasmamaterials nach 
akteristisch z1 in, und d ist vielleicht der 

zu suche1 i hier auch auf eine andere 
dem Rand des Kernes 

Spindel entsprechen. 


solcher Fibrillen, 
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die entlang der Kernmembran liegen, sind auch auf Fig. 15 zu sehen. Links unten im 
Verhaltnis zu dem grossen Kern auf Fig. 15 findet man eine ganze Reihe dieser paral- 
lelen Streifen. Diese sind nicht zentriert, haben sicher nicht unter der Wirkung einer 
Zugspannung gestanden. Sie sind als der Ausdruck einer ,,geordneten Aggregation“ der 
Mizelle zu betrachten. 

Die alte Frage, ob die Stoffwechselvorgange zu dem Kern oder der Nahe des Kerns 
besonders lokalisiert sind, wollten wir durch Methylenblauversuche naher treten. Di 
Eier wurden mit Methylenblau gefarbt und zwischen Deckglaschen und Objekttrager 
gebracht. Hier entfarben sich die Eier bald, die im Inneren des Tropfens liegen. Die- 
jenigen am Rand desselben behalten ihre Farbung. Man kann je nach der Lage der 
Fier alle Ubergange zwischen Farbung und Entfarbune finden. Man sieht dabei, dass 
zuerst vor allem die Eirinde entfarbt wird. Dagegen erhalt sich die Farbbarkeit im 
Fiinneren langere Zeit. Die Geschwindigkeit der Methylenblaureduktion ist demnach 
nicht am grossten in der Umgebung des Kerns. Die Methylenblaureduktion wird bei 


den Seeigeleiern ebensowenig wie bei anderen Objekten durch KCN gehemmt. 


Wenn die befruchteten Urethaneier in normales Seewasser tibergefihrt 


werden, verandert sich das Bild schnell. Das Innere wird weniger grau im 
Dunkelfeld. Die Lipoidschicht der befruchteten Urethaneier ist gewohnlich 
gelb, wird aber nach Uberfihrung in normales Seewasser weisser. Weiter 
rucken die Kerne auseinander und verteilen sich etwa gleichmassig im Plasma. 


Die Kerne losen sich auf und Spindeln werden ausgebildet. 


Es fragt sich, weshalb die Kerne in Urethan sich im Zentrum der Zelle anhaufen. 
Nach unseren Beobachtungen ist hier die Frage um eine reversible intravitale Koa- 
gulation des Zytoplasmas, die besonders zu einer Verdichtung des Zentrums und der 
Peripherie fuhrt. Die Verdichtung bindet die Kerne hier so, dass sie nicht auseinander- 
rucken konnen. In dem oben beschriebenen Urethanversuch fand ein ahnlicher Vorgang 
aus unbekannten Grunden, obgleich in geringerem Grade, auch in der Kontrolle statt 

Besonders in einem Versuche konnte man beobachten, wie von einem zentralen 
Teil der Zelle, der die Kerne enthalt, zahlreiche verdichtete Streifen gegen die Zell- 
peripherie ausstrahlen. Die Streifen sind grober als Polstrahlungsfibrillen und konnen 
hier und da zu groberen Partien mit naheliegenden Streifen zusammenschmelzen. Diese 
fibrillenahnlichen Streifen entstehen offenbar durch einen Zug, den das durch Wasser- 
abgabe verdichtete Zentrum auf die Mizellverbande des mehr peripheren Plasmas aus- 
ubt. Eine solche Verdichtung des Zentrums tritt oft bei 
Einwirkung strukturvergrobernder Mittel auf das Zyto- 
plasma des Seeigeleies ein. In den Methylenblauversuchen 
unter Deckglasern konnten solche Anordnungen oft beob- 
achtet werden (vel. Fig. 16). Neben dem Sauerstoftf- 
mangel herrschte in diesem Falle auch eine leichte Hyper- 
tonie des Mediums. Es ist interessant zu sehen, wie man 
auch im Zentrum des Eies hier fibrillenahnliche Streifen 
findet, die aber ganz kurz sind. Sie liegen weiter ganz 
ungeordnet. Man kann daraus schliessen, dass die Grund- 
masse, in der sie liegen, ungeordnet ist. Als Gegensatz 

a Fig. 16. Paracentrotus livi- 
die zwischen Eirinde und Zentrum aus- 
gespannten fibrillaren Streifen geordneter Substanz. hin- rob in schwach hypertoni- 
weisen. schem Medium. Etwa 450 


kann man auf 
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VI. EINIGE ELEKTROLYTENWIRKUNGEN AUF DIE ATMUNG 
DER EIER. 


a. Vorbemerkungen. 


In diesem Abschnitt werden einige Ergebnisse uber die Einwirkung der 
H-Ionenkonzentration auf die Eier mitgeteilt. Messungen uber die Wirkung 
von [H] auf die befruchteten Seeigeleier wurden schon von WARBURG (I9QI0) 
mitgeteilt. Diese Untersuchungen WarpurGs bedtrfen aber eines Ausbaues; 
weiter haben wir unserem Programm gemiass vor allem die Einwirkung auf 
befruchtete und unbefruchtete Eier verglichen. Es werden hier nur einige 


Hauptresultate unserer 21 ausgefuhrten Versuche mitgeteilt. In diesem Ab- 


schnitt werden dann einige Ergebnisse tber die Einwirkung hypertonischer 


Losungen auf die unbefruchteten Eier mitgeteilt. Wir wollten die Wirkung 
verschiedener Elektrolyte vergleichen, eine Aufgabe, die doch nur teilweise 
durchgefuhrt worden ist; ausserdem beabsichtigten wir, die zeitlichen Ver- 
haltnisse bei dem Atmungsanstiege in den hypertonischen Losungen zu stu- 
dieren. Steigt die Atmung in der hypertonischen Losung unmittelbar, oder 
geschieht dies erst, nachdem die Eier einige Zeit in der Losung belassen 


yrden sind 


b. Der Einfluss einer Erhohung der H-Ionenkonzentration auf die Atmung 


unbefruchteter und befruchteter Ever. 


Das pH wurde mit Hilfe des Hydrionometers von BREssLAU bestimmt. 
Die Bestimmungen des pH konnen nicht auf grossere Genauigkeit als auf 
einige Zehntel Anspruch erheben. Die verschiedenen pH-Werte wurden nach 
der Methode von SmitH und Clowes (1924) hergestellt, n/1o HCl wurde 
dem Seewasser bis zur Erreichung von pH 3,5 zugesetzt. Zur Erhohung der 
Pufferung wurden ausserdem je einem Liter Seewasser 5 ccm n/10 NaH,PO, 
zugesetzt. Das saure Seewasser wurde dann uber Nacht durchgeluitet, wo- 
durch man praktisch genommen CO,-freies Seewasser bekommt. Durch Zu- 
satz von n/10 NaOH wird dann das Seewasser auf das gewunschte pH 
gebracht. 

Als allgemeines Ergebnis der Versuche sei festgestellt, dass die Hem- 
mung der Atmung bei Senkung des pH auf etwa 6—6,1 bei unbefruchteten 
Eiern wenigstens ebenso stark ist wie bei befruchteten. Wir brauchen den 
Ausdruck ,,wenigstens so stark‘, weil aus einem Vergleich zwischen unbe- 
fruchteten und befruchteten Eiern in der Tat hervorzugehen scheint, dass 
die prozentische Hemmung manchmal etwas starker bei den unbefruchteten 


als bei den befruchteten Eiern ist. Unter 13 Vergleichsversuchen gaben 8 


4 2 
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etwas starkere Hemmung bei den unbefruchteten Eiern, 4 gaben etwas schwa- 
chere, in einem Fall war die Hemmung gleich. Diese Frage ist deshalb von 
Bedeutung, weil die vergrobernde Wirkung der H-Ionen auf die Kolloid- 
struktur der unbefruchteten Eier starker ist als auf die der befruchteten. 
In den vorliegenden Versuchen wirken die H-Ionen zunichst auf die Kolloide 
der Zellgrenzschichten. Eine Verdichtung dieser wirkt indessen sekundar 
verandernd auf die Kolloide des Zellinneren. Der Betrag der Oxydations- 
hemmung bei herabgesetztem pH hat in den verschiedenen Versuchen ziem- 
lich stark variiert. Es kommen darin Variationen des physikalisch-chemischen 
Zustandes der Eier zum Ausdruck. Zu einem geringeren Teil beruhen die 


Differenzen vielleicht auf der Ungenauigkeit der pH-Bestimmungen. 


Tab. 35. Arbacia. 13. VIII. 25° pH 8s und 6,1. 
Unbefruchtete Eier. 


pH 8,3 


Ko, 


Hemmung 


Tab. 36. Arbacia. 13. VIII. 28. 25° pH 8 und 6,1. 


Befruchtete Eier. 


pH 8,3 pH 6, 


Ko, I 32 Ko, I ,11 


Hemmung: 


Die fur befruchtete Eier gefundenen Werte stimmen wohl mit denjenigen 
von WaRBURG (1910) tberein. Wir fanden auch, dass eine Hemmung der 
Furchung hier vorliegt, was in Gegensatz zu den Feststellungen von SMITH 
und Crowes (1924 b) fir die amerikanische Arbacia punctulata steht. 
Diese Differenz kann natirlich von physiologischen Artunterschieden ab- 
haingen. In einem Falle hatte tibrigens eine wenn auch verspatete Furchung 
in 6,1 stattgefunden. Die Messung des Sauerstoffverbrauches gab bei diesen 
Eiern eine Hemmung von nur 30 %. Eine noch starkere Hemmung bis 70 % 
ist auch in pH 6,1 beobachtet worden. Schon in pH 6,5 haben wir eine Herab- 
setzung des Atmungsbetrages gefunden, was um so bemerkenswerter ist, als 
man hier nach den Angaben NEEDHAMs (1926, vgl. auch RUNNSTROM, 1923) 


mit dem pH des Eiinneren zu tun hat. Nach VLés, Retss und VELLINGER 
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{ 1924 ) 1e; as des Inneren des Seeigeleies noch tiefer, bei pH 558. Bei 
diesem Wert herrscht eine betrachtliche Herabsetzung der Atmung. In einem 


Versuche fanden wir hier bei unbefruchteten Eiern eine 60 %-Hemmung. 
Bei pH 5,6 war die Atmung in zwei Versuchen weder bei befruchteten noch 
unbefruchteten Eiern sicher messbar. Die Herabsetzung des pH hemmt 


\tmungsanstieg. 


Tab. 37. Arbacia. 3. VIII. 28. 25° pH 8, und 6,; 


Unbefruchtete Eler. 


pH 6 


Ko, 


Hemmung 


Bei niedrigerem pH fanden wir sogar eine Senkung des Atmungsbetrages 


mit der Zeit. Die Hemmung des Atmungsanstieges ist sicher der Grund dazu, 


Befruchtungsfahigkeit des unbefruchteten Eies bei Herabsetzung 
des pH langer erhalten bleibt als bei normalem pH des Seewassers, etwa 8, 


wie aus den Versuchen von SmitH und CLowEs (1924 c) hervorgeht. 


Versuche tiber den Einfiuss hypertonischer Losungen auf die 


Atmung unbefruchteter Ever. 


Zu diesen Versuchen wurde ein Gefasstypus nach 


RONA von dem Aussehen wie aut Fig. 1 


7 benutzt. In 
das Hauptgefass wurden 2,; ccm Eisuspension, in die 
drehbare Retorte 0, ccm Salzlosung, in den Einsatz 
05 ccm 5 % KOH gebracht. Es kann so zuerst die 
Atmungsmessung bei den unbehandelten Eiern vorge- 
nommen werden; dann wird die ‘torte um 180 
gedreht, wobei der Inhalt derselben in das Hauptgefass 
hineinfliesst. Da diese Operation wahrend des Schut- 
telns vorgenommen werden kann, tritt wohl sofort 
Mischung von Suspensionsflussigkeit, Seewasser und 
der zugesetzten hypertonischen Losung ein. Es wurde 
immer darauf geachtet, dass die Retorte 1m Wasser 

untergetaucht war, so dass nicht etwa Temperaturdifferenzen zwischen den 

beiden Fltissigkeiten vorhanden waren. 

% MegCle 


In 4 Versuchen war die Flussigkeit in der Retorte 0,5 ccm 17,2 


beschickt. 
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Tab. 38. Paracentrotus. 10. VIII. 28. 25° 2,4 ccm Eiersuspension in dem 
Hauptraum, 0,6 ccm 17,2 % MgCls in der Retorte. Unbefruchtete Eier. 


Zeit seit dem Sauerstoffver- 
Die Werte auf 
Einfiillen von brauch 


Zeit zwischen | 
2 Ablesungen | 


: 30' umgerechnet | 
Mg¢ ls Ko I 


30° 3,9 


Einfullen der MgCl,-Lésung in den Hauptraum durch Drehung 
der Retorte. 


18,9 


Ks ist zu bemerken, dass unmittelbar nach dem Zusatz der MgCl,-Losung 
der Sauerstoffverbrauch stark emporschnellt, um dann wieder etwas herab- 
zusinken ; kurz darauf steigt der Sauerstoffverbrauch wieder und erreicht so 
einen fur die Zeit der Messung ziemlich konstanten Wert. Da diese Ver- 
haltnisse in den 4 Versuchen wiedergefunden wurden, kann es sich kaum 
um einen Zufall handeln. Die Eerscheinung erinnert an das von SHEARER 
(1922) beschriebene starke Emporschnellen der Atmung im Moment der 
Befruchtung. Gleichzeitig wurden Eier derselben Weibchen ausserhalb des 
Apparates mit der hypertonischen Losung behandelt. Uberftthrung aus der 
hypertonischen Losung nach I. 25’, II. 45’ und III. 55’. Die Veranderung der 
Fier wurde 5—6 Stunden nach Uberfuhrung in normales Seewasser studiert. 
In I waren 32 % der Eier unverandert, 20 % der Eier waren zytolisiert 
die ubrigen waren angeregt mit Kernvergrosserung, Kernteilung oder in 
Furchung (Anzahl der Eier, = 203). 

In Il: 21% unverandert, 19 % zytolisiert, die ubrigen 60 % angeregt 
(n = 230). 

In III: 20% unverandert, 21 % zytolisiert, die ubrigen 59 % angeregt 
(n = 322). Die Differenz der Anzah! der nicht angeregten zwischen I und II 
ist II,5 + 0,28 %. 

Nicht immer setzt indessen der Atmungsanstieg so schnell ein wie in den 
MgCl,-Versuchen. Es +wurden 3 Versuche ausgefuhrt, in denen 0, ccm 
14,5 % NaCl in die Retorte eingefuhrt worden waren. 

Die hypertonische Lésung, die beim Eimgiessen dieser Losung in 2,4 ccm 
Seewasser entsteht, ist etwa isotonisch mit 2,4 ccm Seewasser +- 0,6 ccm 
17,2 % MgCl, (vgl. RUNNstTROM, 1928 a, S. 423). In einem der NaCl-Versuche 


fanden wir ein ebenso starkes Emporschnellen der Atmung wie in den MgCl,- 
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Versuchen. In zwei anderen Versuchen war der Atmungsanstieg in den hyper- 


tonischen Losungen dagegen langsamer. 


Tab. 39. Arbacia. 17. VIII. 28. 25° 2,, ccm Ejiersuspension in dem 
Hauptraum, 0,5 ccm 14,;% NaCl in der Retorte. Unbefruchtete Eier. 


Zeit zwischen 


Zeit seit dem Sauerstoff- 
Die Werte auf 
den Ablesungen 


Einfilllen von | verbrauch 
30 umgerechnet 


gross 


Einfullen der NaCi-Lésung in den Hauptraum durch Drehung 
der Retorte 


Aus der Kultur ausserhalb des Apparates wurden Ejier nach I. 40’ und 
II. 60’ in normales Seewasser ubergefuhrt. Der Unterschied zwischen diesen 
beiden Eiportionen war sehr gross, indem in I 70 %, in II nur 17,4 % unver- 
andert waren (21216 bzw. 286); die ubrigen Eier in den Kulturen hatten 
sich entweder gefurcht oder waren zytolisiert. Prozentzahl von zytolisierten 
inI 4%, 1 >. Es liegt hier ein sehr grosser Unterschied vor. 

Schliesslich wurde auch ein Versuch mit CaCl, ausgefuhrt, wo der At- 
mungsanstieg sehr gering war. Gleichzeitig wurde ein NaCl-Versuch an- 
gesetzt. Die CaCl,-Konzentration in der Retorte war 17,7%. Tab. 40 gibt 
den Gang des Versuches wieder. 

Die Eier wurden aus der Kultur ausserhalb des Apparates nach I. 40’ 
und II. 60’ in normales Seewasser zuruckgefuhrt. Der Unterschied zwischen 
den NaCl- und CaCl,-Kulturen ist auffallend. 

I NaCl: Unverandert 40 %, Furchung 53,5 %, Kernvergrosserung 0,5 %, 
Zytolyse 6 % (nm==195). 

CaCl,: Unverandert 98 %, Furchung 0,, Zytolyse I, % (n= 1Ig0). 

II NaCl: Unverandert 24 %, Furchung 49 %, Zytolyse 29 % (n= 191). 

IT CaCl,: Unverandert 94,4 %, Furchung 2,3 %, Zytolyse 2,3 % (n= 190). 

Es ist aus Tab. 40 zu ersehen, dass die CaCl,-Eier auch nicht nach 60’ 
den hochsten Betrag der Atmung erreicht haben. Die Erregung ist auch ausser- 
ordentlich gering. In NaCl wird der maximale Betrag schon 20—30’ nach 
dem Ejinfullen der Losung aus der Retorte erreicht. Eine langere Behandlung, 
seitdem die maximale Oxydation erreicht worden ist, erhoht ausserordent- 
lich die Zytoly se (vel. oben). 


= nicht messbar, 
25 
O 
7 I,1 4,7 
14! 20! 2.8 6 | 
34 63! 12,8 
45 107! 78 19 
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lab. 40. Arbacia, 18. VIII. 28. 25° 2. ccm Eiersuspension in dem Hauptraum, 0,6 ccm 
14,5. % NaCl bzw. 17,7% CaCle in der Retorte. Unbefruchtete Eier. 


| 
| 
| 
| 
| 


| 
| 
| 


Zeit zwischen | Zeit seit dem | 


| Werte auf 
den Einfiillen der | 
| 
| 


30’ um- 
gerechnet 


Werte auf 


30' umger. 
Ablesungen Salzlésung 


‘aCl,-L6sung in den Hauptraum durch Drehung 
der Ampulle. 


VII. ANHANG. UBER DIE FARBENVERANDERUNG DES 
MENTS DER ARBACIAEIER. 


Unbefruchtete und befruchtete Arbacia-Eier, die makroskopisch in einer 
Schicht beobachtet werden, zeigen, wie schon (1928 b) erwahnt, einen Farben- 
unterschied: jene sind mehr blaulich rot (violett), diese sind mehr gelblich rot. 
Bei den Atmungsversuchen haben wir wieder die Farbe der Eier beobachtet. 
Es stellte sich nun heraus, dass die Farbe bei Eiern mit geringerem Sauer 
stoffverbrauch blaulich rot, mit starkerem Sauerstoffverbrauch dagegen mehr 
gelblich rot ist. Dies gilt sowohl von befruchteten als auch von unbefruchteten 
EKiern. Die Farbe hangt folglich von dem Oxydationszustand der Eier ab. 
Dagegen spielt wahrscheinlich die Befruchtung nur indirekt durch den At 
mungsanstieg eine Rolle fiir die Erscheinung. Wie schon fruher (1928 b) 
hervorgehoben, kann es sich bei der Farbenveranderung kaum um eine 
pH-Wirkung handeln, da die Farbenunterschiede bei der alkoholischen [x- 
traktion erhalten bleiben. Hierzu kommt noch, dass wir eine langsame Farben- 
veranderung des blaulich roten Extraktes in Kontakt mit Luft bemerken. In 
das alkoholische Extrakt leiteten wir nun abwechselnd Wasserstoft und 
Sauerstoff hinein und fanden Farbenveranderungen, die wenigstens in der- 
selben Richtung wie bei der lebenden Zelle gehen. Bei Wasserstoffdurchleitung 
bekommt das alkoholische Extrakt einen mehr blaulichen, bei Sauerstoft- 


durchleitung einen mehr gelblichen Ton. Es ist méglich, dass die Farben- 
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veranderung in den lebenden Zellen starker ist. Es mtissten hier vergleichende 


spektrophotometrische Untersuchungen der lebenden Eier einsetzen, zu deren 
Ausfthrung wir nicht die Mittel hatten. Jedenfalls zeigen unsere Beobach- 
tungen sicher, dass die Oxydation und Reduktion fiir die Farbe des Arbacia- 
Pigmentes eine Rolle spielen. Es ist somit sehr wahrscheinlich, dass in der 
Zelle die Oxydationsgeschwindigkeit direkt die Farbe beeinflusst. Das 
Pigment ist folglich bei starker Atmung oxydiert, bei geringer reduziert, 
etwa wie Methylenblau in dem oben (S. 485) geschilderten Versuch. 

Es scheint erwunscht, spektroskopische und spektrophotometrische Un- 
tersuchungen uber das Pigment zu machen. Herr Prof. v. EULER war so 


freundlich, mir einen Spektrograph von Zeiss zur Verfiigung zu stellen, und 


18. Aufnahme des Spektrums von dem Pigment des Arbacia-Eies in 95 %iger alko- 
holischer Losung nach Einleitung von Hos. Es ist auf tbliche Weise eine Anzahl (10) 


on Aufnahmen bei verschiedener Schichtdicke auf derselben Platte gemacht worden. 

Oben und auf dem untersten Spektrum sind die Hg-Linien eingetragen, oben ausserdem 

die Wellenlangenskala. 

Herr Assistent H. HELLSTROM hat mir auf bereitwilligste Weise geholfen, 
ich beiden Herren ergebensten Dank sage. Fig. 18 zeigt ein Spektro- 
des mit H, reduzierten Farbstoffes. Man findet zwei Absorptions- 

* bei 512 bzw. 548 uu. Das Spektrum des mit O, behandelten Farbstoffes 
zeigt keinen auffallenden Unterschied im Vergleich zu dem abgebildeten. 

Schon qualitativ findet man indessen, dass bei dem oxydierten Farbstoff 

die Absorption im violetten und roten Gebiet starker ist als bei dem redu- 

zierten; dies erklart den geringfugigen, aber ohne Schwierigkeit subjektiv 
merkbaren Unterschied der Farbe bei mit O, und mit H, behandeltem Ex- 
trakt. Herr HeLtstrOm hatte die Freundlichkeit, zwei der aufgenommenen 

Spektren mit der thermoelektrischen Methode nach SIEGBAHN zu messen; 

diese Messungen bestatigen, dass ein Unterschied vorhanden ist. 

VLEs und VELLINGER (1928) haben schon ziemlich eingehende Unter- 


suchungen tiber das Arbacia-Pigment veroffentlicht, und zwar handelt es sich 
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bei ihnen hauptsachlich um den Einfluss von pH auf den Farbstoff und sein 
spektroskopisches Verhalten. Sie finden eine Abhangigkeit der Farbe von 
pH. Die Farbe eines Eierbreies oder eines alkoholischen Eierextraktes ist 
orange bei einem niedrigen pH 2—4, bei pH 4—6 hat man eine violette Farbe. 
Uber pH 6 ist der Farbstoff orange und schliesslich tiber pH 10 ist die Farbe 
gelb, Es ist eigentimlich, dass man hier bei pH 4—6 die Farbe des reduzierten 
Farbstoffs, uber pH 6 die Farbe des oxydierten hat. Bei weiterer Oxydation 
durch Zusatz von H,O, wird der Farbstoff heller gelb, was der Veranderung 


bei pH 10 entspricht. Es ist somit mdglich, dass pH den Oxydationsgrad 


des Farbstoffes beeinflusst. Beim Umschlag von Violett zu Orange bei pH 6 


finden VLEs und VELLINGER (a. a. O.), dass ihr Spektralband bei 548 uu 
verschwindet. Dieses Band entspricht genau dem linken Gipfel auf Fig. 18. 
Dieser liegt auch bei 548 wu. Es ist, wie schon angedeutet, moglich, dass die 
Oxydation in unserem Versuche unvollstandig ist, dass also die Zelle mehr ver- 
mag als die O,-Einleitung. In der Tat fanden wir in unseren ersten Beobach- 
tungen (1928b) bei einem Vergleich von Extrakten aus unbefruchteten und 
befruchteten Eiern einen grosseren Unterschied in diesem Spektralgebiet, als 
wir in den Versuchen mit O,- und H,-Einleitung gefunden haben. 

Wir konnten keine Anhaltspunkte dafir finden, dass das ,,Arbacin* 
(VLEs und VELLINGER) mit irgendeinem der von McMunwn beschriebenen 
Farbstoffe von Echinodermen identisch sei. Das Spektrum hat eine gewisse 
Ahnlichkeit mit dem des Hamochromogens. 

Wir haben es fiir richtig gehalten, schon hier unsere sehr unvollstandigen 
Beobachtungen zu schildern, da sie doch fur die weitere Forschung uber das 
Arbacia-Pigment eine Richtlinie geben: Man muss bei der Beurteilung der 
Verhialtnisse nicht nur pH, sondern auch den Oxydationszustand beruck- 


sichtigen. 


VIII. SCHLUSSBEMERKUNGEN. 


Die Ergebnisse der CO-Versuche fuhrten zu der Auffassung, dass die 
Wirkung eines Teiles des sauerstoffiibertragenden Fermentes blockiert ist. 
Die unbefruchteten Eier sind ,,ungesattigte’’ Zellen. Die bei dem spontanen 
Atmungsanstieg oder bei der Entwicklungserregung eintretende ,,Sattigung" 
haben wir auf eine Veranderung der inneren Oberflachen zuruckgefuhrt, die 
die Adsorptionsverhialtnisse verbessern oder hindernde Scheidewande weg- 
raumen. Es ist folglich nach dieser Auffassung eine Strukturveranderung, 
die der Veranderung der Oxydationsgeschwindigkeit bei der Entwicklungs- 
erregung zugrunde liegt. WArBuRG und MeEyeRHOF (1912) und WARBURG 
(1913, 1914) waren schon, wie oben erwahnt, auf einem anderen Wege zu 


derselben Schlussfolgerung gelangt. 


1928. 
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Seit der Arbeit von WARBURG und MEYERHOF (1912), in der die Altere 
Literatur erwahnt wird, ist die Frage von einem Zusammenhang zwischen 
Struktur und chemischen Vorgangen in der Zelle mehrfach erodrtert worden. 
Es sei dabei vor allem auf die Auseinandersetzungen von QuasteL und 


WHETHAM (1924), QUASTEL (1926) und QuasTEL und WoOoOLRIDGE (1927) 


hingewiesen. QuASTEL arbeitet eine Theorie aus, nach der die enzymatische 


Tatigkeit an ,,aktive Zentren“ der Zell- und intrazellularen Oberflachen ge- 
bunden ist. Diese Theorie sucht die enzymatische Spezifitat verstandlicher 
zu machen. Die Aktivierung der Substratmolekule hangt nach QUASTEL von 
einer Polarisierung derselben durch die elektrischen Felder der aktiven 
Zentren ab. Ausser der elektrischen Natur des Substrates und des Zentrums 
spielt indessen auch ein Faktor, ,,the accessibility“, eine bedeutende Rolle. 
Der ,,Zugang*‘ des Substrates zu dem aktiven Zentrum hangt vor allem von 
Adsorption und Orientierung des Substrates ab. Eine 
Veranderung des Baues des aktiven Zentrums kann 
die Zuganglichkeit radikal verandern. In der Ausdrucks- 
weise QUASTELsS wurde unsere Theorie so formuliert werden, dass die Zu- 
ganglichkeit des Substrates zu gewissen aktiven Zentren der interzellularen 
Oberflachen nach der Befruchtung erhoht wird. Die aktiven Zentren bilden 
nach QvasTEL einen Teil von und sind eine Eigenschaft der interzellularen 
Oberflachenstruktur. Wird diese durch verschiedene Mittel angegriffen, so 
verschwinden die weniger stabilen Zentren. 

Auch Hopkins (1926) schreibt der Katalyse an Strukturflachen in der 
Zelle eine wesentliche Bedeutung zu. Er formuliert die Hypothese, dass die 
Strukturkatalyse besonders bei der Zellaktivitat von Bedeutung sei. 

Eine Untersuchung von KunHN und WASSERMANN (1928) ist auch in 
diesem Zusammenhang von Interesse. Die Verfasser weisen nach, dass die 
Katalase- oder Oxidasewirkung des adsorbierten Hamins je nach der Natur 
des Adsorbens stark variieren kann. Kohle als Adsorbens aktiviert z. B. die 
H,O.-Zersetzung, wahrend Faser-Tonerde als Adsorbens eine Hemmung der 
H.O.-Zersetzung bewirkt. Es handelt sich hier um einen Stoff, das Hamin, 
der dem ,,Atmungsferment* sehr nahe steht, wenn nicht mit demselben iden- 
tisch ist. Die Verfasser sprechen die Vermutung aus, ,,dass auch in den Zellen 
die durch das Absorptionsspektrum nachgewiesene Eisenkomplexverbindung, 
an welcher sich die Atmung abspielt, einem bestimmten Adsorptionszustande 
ihre Aktivitat verdankt‘‘. ,,Neben dem Adsorptionszustande der Brennstoffe 
kann auch der Adsorptionszustand des eisenhaltigen Katalysators von Be- 


deutung sein‘ 
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IX. ZUSAMMENFASSUNG DER ERGEBNISSE. 


Es ist die Atmungshemmung unbefruchteter und befruchteter Eier in 
verschiedenen CO -- O,-Gemischen untersucht worden. Die Hemmung ist 
bedeutend starker bei den befruchteten oder auf andere Weise erregten Eiern 
als bei den nicht erregten. Die mittlere Hemmung bei befruchteten Eiern 
war in 25—5 % O, +.97,—95 % CO 64 + 2,5 % (Anzahl der Versuche 15). 
Bei den unbefruchteten Eiern war dagegen die mittlere Hemmung 4,8 + 
(Anzahl der Versuche 10). Die Differenz: 59,2 + 3.4 %. 

Mit Ausgangspunkt von dem gefundenen Wert wird die Verteilungs- 
konstante 


berechnet. m bedeutet hier Atmungsrest, 1—n Atmungshemmung. Es werden 


n und n—1 fur verschiedene Werte des Quotienten 2 berechnet. Die experi- 
mentell gefundenen Werte zeigen im Prinzip Ubereinstimmung mit den be- 
rechneten vel. Fig. 6. 

Die geringe Hemmung bei den unbefruchteten Eiern hangt nach der vor- 
gelegten Auffassung davon ab, dass nur ein Teil des ,,Atmungsferments” 
hier mit Brennstoff belegt ist. Es wird in die Verteilungsgleichung eine 
Variable, der ,,Sattigungsgrad“, e, im Anschluss an Ausfuhrungen War- 


BURGs eingefuhrt. Die Verteilungsgleichung bekommt dann die Form 


Fur 1 findet man, dass der Atmungsrest (”) befruchteter Eier bei dem 


betreffenden — gleich dem Sattigungsgrad bei den unbefruchteten Eiern sein 
O, 


soll. Der Sattigungsgrad kann auch als Quotient 


Atmung unbefruchteter Eier 
~Atmung befruchteter Eier 
definiert werden. 

Man findet eine Ubereinstimmung zwischen ¢ berechnet aus Gleichung 2 
und aus dem genannten Quotienten, was eine quantitative Stutze der Theorie 
ist. Der Grad der Sattigung, die in normalem Seewasser bei unbefruchteten 
Eiern spontan ansteigt, hangt nach unseren Uberlegungen von dem Ad- 
sorptionszustande der Brennstoffe und des .,Atmungsfermentes ab. Es wird 


g¢ der Sattigung trennende 


auch die Moglichkeit erwogen, dass beim Anstie 


Scheidewande in der Zelle weggeraumt werden. Beide diese Faktoren konnen 
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eine Rolle spielen. Es ist erwiesen, dass eine Erhohung der Siattigung mit 


einer Veranderung der Kolloidstruktur Hand in Hand geht. Hierbei tritt teils 


eine Veranderung der kolloiden Oberflachen, teils eine Erhohung der Dis- 


persitat ein, die die Basis fur die angenommene Veranderung der Beziehungen 
zwischen ,,Atmungsferment’S und Substrat bilden k6nnen. 

In CO-Atmosphare wird der Anstieg der Atmung gehemmt. Eine schone 
Membranbildung tritt bei den CO-behandelten Eiern nach Uberbringung der- 
selben in normales Medium ein. Bei der Kontrolle geht das Vermogen zur 
Membranbildung fruher oder spiter verloren. Es hangt dies mit der Ver- 
anderung des Kolloidzustandes zusammen. Die Kolloide werden immer sta- 
biler, so dass sie nicht mehr auf die entmischende Wirkung ansprechen, die 
die Samenzellen bei der Befruchtung auf die Eirinde austtben. Diese normal 
‘intretende Entmischung ist, wie zuerst SPEK (1920) angenommen hat, eine 
Vorbedingung fur die Auspressung einer kolloiden Flussigkeit aus dem Ei, 
deren osmotischer Druck die Membranabhebung bewirkt. 

Versuche mit n/15 000—n/s500 KCN in Seewasser ergeben dieselben all 
gemeinen Gesetzmassigkeiten wie die CO-Versuche: bedeutend starkere Hem 


mung fur befruchtete als fur unbefruchtete Eier. Der Quotient 


n| CN | 


J 


wo #2 Atmungsrest, [CN] molare CN-Konzentration bedeutet, wird in ver 
schiedenen Versuchen von der Grodssenordnung 6—7- 10~7 gefunden. 
Bei Versuchen tuber die Einwirkung von Urethan auf unbefruchtete und 
Eier kann eine ebenso starke Hemmung bei unbefruchteten wie 
bei befruchteten Eiern gefunden werden. Gewohnlich tritt aber bei den un 
befruchteten Eiern ein Atmungsanstieg ein, so dass die Atmung gleich 


durch dieselbe Urethankonzentration gehemmten Atmung befruchteter 
nicht eine Hemmung der Kernteilung, die die Hemmung der 
Urethan bewirkt. Besonders klar ging dies aus einem Versuch 
hervor, in dem aus unbekannten Griunden die Kernteilung in der Kontrolle 
cehemmt war: die Atmung war dagegen etwa normal. Dagegen findet man 
in den Urethaneiern eine bedeutend grobere und anhomogenere Struktur des 
Plasmas als in der Kontrolle. 
Die Urethanversuche mit unbefruchteten FEiern, d. h. 
rn, bei denen ein Atmungsanstieg unter der Wirkung des Urethans 
dass die Struktur auch fur die Atmung der unbefruch- 
‘ier eine Rolle spielt. Nur ist die wirksame Oberflache kleiner als bei 
den befruchteten FEiern. 


Senkt 


[EEE ne des pH tritt bei unbefruchteten Eiern eine wenigstens eben 
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so starke Hemmung der Atmung wie bei befruchteten ein. Die Atmung ist 
auch bei einem pH gehemmt, das dem pH des Zellinneren entspricht. 

Es werden Versuche ausgefthrt, bei denen eine hypertonische MgCl.,-, 
NaCl- oder CaCl,-Losung dem Seewasser wahrend des Ganges des Versuches 
zugesetz wird. In MgCl,-Losung wurde unmittelbar ein Emporschnellen der 
Atmung beobachtet. In NaCl-Losung konnte auch die Atmung unmittelbar 
emporschnellen, in anderen Versuchen ging indessen der Anstieg langsamer 
vor sich. In dem ausgefuhrten CaCl,-Versuch trat ein Atmungsanstieg sehr 
langsam ein. Wenn die Eier in der Periode der Atmungserhohung in nor- 


males Seewasser tubergefiihrt werden, tritt Entwicklung oder Zytolyse ein. 


Wenn die Uberfithrung vor dem Atmungsanstieg oder bei unvollstandigem 


Atmungsanstieg geschieht, bleiben die Eier unverandert. 


Diese Arbeit wurde bei der Zoologischen Station Neapels ausgefuhrt. Is 
ist mir eine angenehme Pflicht, allen Herren der Station, besonders Herrn 
Professor Dr. R. DonrnN und Herrn Professor Dr. E. SEREND, fur ihre 
bereitwillige, wohlwollende Unterstutzung meiner Arbeit zu danken. Die 
Methoden habe ich wahrend eines dreiwochigen Aufenthaltes in dem Labo- 
ratori1um des Herrn Professors Dr. O. WARBURG gelernt. Ich danke ihm auch 
hier fur diese anregende Zeit. Fur die Ausfthrung der Arbeit hatte ich eine 


Untersttitzung aus der Stiftung ,,Thérese och Johan Anderssons minne”. 


VERZEICHNIS DER ANGEFURTEN LITERATUR. 
Es ist keine nur irgendwie vollstandige Behandlung der Literatur erstrebt worden 

Douc.as, C., HALDANE, J. S., and HaAtpane, J. B. (1912). The laws of combination o! 
haemogloben with carbon monoxide and oxygen. Journ. of Physiol. 44 

HALDANE, J. S., and Smirn, J. L. (1896). The oxygen tension of arterial blood. Journ 
of Physiol. 20. 

Hentze, M. (1910). Uber den Einfluss des Sauerstoffdruckes auf den Gaswechsel 
einiger Meerestiere. Biochem. Zeitschr. 26 

Hopkins, F. G. (1926). On current views concerning the mechanism of biological 
dations. Skandinavisches Arkiv. 

Horstaptius, S. (1928). Uber die Determination des Keimes bei Echinodermen. Acta 
Zoologica. 9. 

KuHN, R., und WASSERMANN, A. (1928). Uber die Abhangigkeit der katalatischen und 
oxydatischen Wirkungen des Eisens yon seinem Adsorptionszustande. Ber. deutsch. 
chem. Ges. 61. 

LILLicE, Fr. (1913). Studies in fertilization. 14 

— (1919). Problems of fertilization. Chicago 

Lors, J. (1906). Versuche tiber den chemischen Charakter der Befruchtungsvorgange. 


Biochem. Zeitschr. 1. 


| 
\ 
53 


JOHN RUNNSTROM 


J. (1907). Weitere Versuche tiber die Notwendigkeit von freiem Sauerstoff fur die 
entwicklungserregende Wirkung hypertonischer Losungen. Pflugers Arch. 118. 

— (1907). Weitere Beobachtungen iiber den Einfluss der Befruchtung und der Zahl 
der Zellkerne auf die Saurebildung im Ei. Biochem. Zeitschr. 12. 
und WastTENEYs (1913). The influence of hypertonic solutions upon the rate of oxi- 
dations in fertilized and unfertilized eggs. Journ. Biol. Chem. 14. 

MacMunn, C. A. (1884). Researches on Myohaematin and the Histohaematins. Philos. 
Trans. Roy. Soc. 177. 

Matuews, A. P. (1901). Artificial parthenogenesis produced by mechanical agitation. 
Amer. Journ. Physiol. 6. 

NeppHaM, J. und D. (1926). The Hydrogen-ion-concentration and oxydation-reduction 


) 


potential of the cell-interior before and after fertilization and cleavage. Proc. Roy. 


Uber Protoplasmareifung bei den Secigeleiern. Pubbl. della Sta- 


Napoli. 8. 
| 


Die Abhebung der Befruchtungsmembran bei Seeigeleiern. Arch. f. 
\ theory of the mechanism of oxidations and reductions in vivo. 


WHETHAM, M. D. (1924). Chemical equilibria in presence of bacteria. Ebenda. 
and Woo.pripce, R. (1927). Experiments on bacteria in relations to the mechanism 
f enzyme action. Biochem. Journ. 21. 


Oberflachenschicht bei dem Seeigelei. Acta Zoo- 
Zur Kenntnis der Zustandsveranderung - Plasmakolloide 
Befruchtung des Seeigeleis. Ebenda. 5. 


Jber den Einfluss des Kaliummangels auf 


Plasmakolloid¢ 


von Parace 


Wirkung des Lithiums 


echinoderm eggs 


"LO \. 24 a). The influence of hydrogen i 
d Arbacia, Asterias and Chetopterus eggs. Biolog. B 
fl ce of hydrogen ion concentration on the development 
rtilized Arbacia and Asterias eggs. Ebenda. 


924c). The influence of hydrogen ion concentration on the fertilization process 


\sterias and Cheetopterus Ege 
\\ 
Physiol. Chemie. 57 


1910). Uber di xydati in lebenden Zellen nach Versuchen am Seeigelei. 
irkung der Zellstruktur auf chemische Vorgange in Zellen. Jena. 


54 


$95 
Soc. B. QO 

G. (1027) 
zione Zoologica di 

PETERFI, T. (1927) 

Entw.-Mech. 112. 
OvastTeEL, J. H. (1926 
Biochem. Journ. 18 

RUNNSTRON 
logica. . 

(1924) 
flung un 

— (025), eee das Secigelei. Pubbl. deila Sta- 
zione Zoologica di Napoli. 6 
(1928a). Die Veranderungen der = des Secigeleies bei der Entwick 
lungserregung. I. Protoplasma. 4 
(1928 b). Dasselbe. IJ. Ebenda 
(1928 c). Plasmabau und Determination bei dem Ei SE trotus lividus. Arch. 
f. Entw.-Mech 
(1928d). Zur exp. Analyse der NS auf den Sceigelkeim. Acta 
Zoologica. 9 

SHEARER, C, (1922). On the oxydation processes of the i'M during fertili- 
zation. B. 93. 

SMITH, HoME! yn con- 
centration ull. 47. 
(1924 | ) T yf nor- 
mally tert 

der Zellteilung. Kolloidch. Beihefte. 12 
Oxydationsprozesse im Seeigelei. Zeitschr. 


STRUKTUR UND ATMUNG DES SEEIGELEIES 


Waresurc, O. (1914 a). Zellstruktur und Oxydationsgeschwindigkeit nach Versuchen am 
Seeigelei. Pflugers Arch. 158. 
— (1914b). Beitrage zur Physiologie der Zelle, insbesondere tuber die Oxydationsge- 
schwindigkeit in Zellen. Ergebnisse der Physiologie. 
— (1915). Notizen zur Entwicklungsphysiologie des Seeigeleies. Pfligers Arch. 160. 
— (1921). Physikalische Chemie der Zellatmung. Biochem. Zeitschr. 119. 
(1923.) Uber die antikatalytische Wirkung der Blausaure. Biochem. Zeitschr. 136. 
— 1926a). Uber den Stoffwechsel der Tumoren. Berlin. 
(1926b). Uber die Wirkung von Kohlenoxyd auf den Stoffwechsel der Hefe. 
Biochem. Zeitschr. 177. 
(1927). Uber die Wirkung von Kohlenoxyd und Stichoxyd auf Atmung und Garung. 
Biochem. Zeitschr. 189. 
(1928 a). Uber die katalytischen Wirkungen der lebenden Substanz. Berlin. 
(1928 b). Uber die chemische Konstitution des Atmungsferments. Naturwissen- 
schaften. 16. 
- und Meyernor, O. (1912). Die Atmung in abgetoteten Zellen und in Zellfragmenten 
Pflugers Arch. 148. 
und Necevern, E. (1921). Uber die Oxydation des Cystins und anderer Aminosatren 
an Blutkohle. Biochem. Zeitschr. 113. 
WILLsTATTER, R. (1926). Uber Sauerstoffiibertragung in der lebenden Zelle. Ber. deutsch. 
chem. Ges. 59. 
ViEs, F., Retss, P., et VELLINGER, E. (1924). Recherches potentiométriques sur le pH 
intérieur de l’ceuf d’oursin. Bull. Inst. océanographique. 450. 


VikEs, F., et VELLINGER, E. (1928). Recherches sur le pigment de l’ceuf d’Arbacia 


en- 
visagé comme indicateur de pH intracellulaire. Bull. Inst. océanographique 


513. 


499 
\ 
55 


